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Analisis filogenético de la Serie Lanceolatae Trel. del género Quercus,

Fagaceae

RESUMEN

Se presenta un primer intento para llevar a cabo un analisis filogenético con base en
caracteres morfologicos para reconocer al grupo denominado serie Lanceolatae
propuesto anteriormente, asi como las relaciones filogenéticas entre las especies de la
misma serie. Para este estudio se incluyeron 30 especies de la seccién Lobatae (encinos
rojos) pertenecientes a 19 series propuestas con anterioridad: tres especies de la serie
Lanceolatae, otras tres consideradas como representantes de tres series lejanas a
Lanceolatae y el resto son especies que presentan cierta similitud morfolégica con las de

la serie Lanceolatae.

La revisioén original de las caracteristicas de las series y especies incluidas
mostré poca claridad en la delimitacion de los taxa, por lo que se hizo necesaria una
revision bibliografica, una revision detallada de la morfologia de los ejemplares
herborizados (incluidos algunos tipos) y la realizacién de trabajo de campo, que
permitié reconocer la variaciéon morfologica de las especies en estudio y establecer sus
limites. Esto condujo al hallazgo de tres especies nuevas para la ciencia, la redescripcion
de una de la que sélo se conocia el material tipo y el reconocimiento de dos problemas
taxondmicos relacionados con wercus laurina, una de las especies medulares de este

estudio. Se presenta la sinopsis descriptiva de las especies incluidas en este trabajo.

El analisis filogenético requirié de la exploracion de caracteres morfoldgicos
tradicionalmente utilizados en el reconocimiento de especies del género Quercus.
Asimismo se exploraron otros caracteres cualitativos relacionados con los tipos de
tricomas, depdsito de ceras epicuticulares, tipos de estomas analizadas bajo el
microscopio electronico de barrido y caracteristicas obtenidas de arquitectura foliar
observadas en hojas que se sometieron a aclaramiento. Estos caracteres fueron

evaluados mediante los criterios inferenciales para postular homologia a priori:



similitud, variacién discreta, conjuncién, herencia e independencia para considerar su

inclusién en el andlisis filogenético.

El analisis filogenético mostrd que la serie Lanceolatae es un grupo parafilético
y que la mayoria de las series representadas en este analisis y propuestas originalmente
en el grupo de encinos rojos, son artificiales. Se hace énfasis en que las relaciones
presentadas pueden ser modificadas al incluirse un numero mayor de terminales y de
caracteres, pero de manera general éste analisis establece un punto de partida para la

realizacion de nuevas hipétesis filogenéticas en el género Quercus.



CAPITULO I
FUNDAMENTOS, OBJETIVOS Y METODO

1. Introduccion

El género Quercus es el de mayor diversidad dentro de la familia Fagaceae. Su
distribucién principal se presenta en las regiones templadas del hemisferio norte, en
algunas regiones tropicales y subtropicales del mismo o incluso existen algunas especies
en habitats mas secos, particularmente en el sureste de Asia y nororiente de Africa. En

América se distribuye desde Canada hasta Colombia, incluyendo Cuba.

El género Quercus es de origen boreal y, segiin Jones (1986) alcanzd los limites
australes de su distribucidn actual durante el Mioceno, debido a los cambios climaticos
de ese periodo. Actualmente la mayoria de las especies estan restringidas a dareas

geograficas y condiciones ambientales especificas (Camus, 1936-1952).

La riqueza especifica en el género Quercus es dificil de precisar, aunque se
estima que puede haber entre 300 y 600 especies (Jones, 1986). Muller y McVaugh
(1972) citan alrededor de 250 especies para América, y es en México y en América
Central en donde el género tiene su mayor diversidad especifica. Nixon (1993b) ha

estimado que existen de 135 a 150 especies.

El valor ecolégico del género resalta debido a que sus especies son uno de los
elementos més abundantes en los bosques templados, ademas porque son habitat para
plantas epifitas y para muchos animales vertebrados e invertebrados, siendo también
fuente de alimento para muchos de ellos. Desde el pundo de vista econémico su
importancia se basa en que algunas especies son maderables y la madera esta clasificada
como una de las de mayor calidad. En México, aunque la diversidad especifica de
encinos es muy alta, la produccién de madera de encino es baja comparada con la
europea, utilizdndose principalmente para hacer pisos y mangos de herramienta. El buen

manejo directo o indirecto de nuestros recursos, y en este caso de las especies del género



Quercus requiere de un conocimiento adecuado de las especies y grupos infragenéricos,

asi como de las relaciones filogenéticas de los mismos.

En la actualidad hay poca controversia respecto a la propuesta de los dos
subgéneros en el género Quercus (Cyclobalanopsis'y Quercus) y a los caracteres que los
definen. Tampoco hay polémica en el reconocimiento de grupos menores denominados
secciones tales como Lobatae (encinos rojos), Protobalanus (encinos dorados o
intermedios), Quercus (encinos blancos) y Cerris (Camus, 1936- 1952; Nixon, 1993;
Manos et al., 1999). Sin embargo, hay dudas sobre la delimitacién taxondmica de los
grupos de especies del mismo género originalmente denominados series, circunscritos y
descritos en su mayoria por Trelease (1924) y mas tarde retomados por Camus (1936-
1952) como subsecciones. La mayoria de las series parecen ser grupos artificiales y
aunque Muller (1942) menciona que las series Acutifoliae, Reticulatae y Virentes son

naturales, éstas no se han analizado filogenéticamente.

Lo artificial e inexacto de la mayoria de las 133 series propuestas y descritas
originalmente por Trelease (1924) en su obra The Amerian Oaks (73 para los encinos
rojos, 59 para los encinos blancos y una para los encinos dorados) se puede apreciar al
revisar que las especies contenidas en algunas de ellas han resultado ser sindnimos de
especies presentes en otras series, ademas las descripciones originales de estas ultimas
muestran que los caracteres citados, son en su mayoria ambiguos. Al respecto se debe
mencionar el comentario de Muller (1942), que dice que las series definidas por
Trelease (1924) en su mayoria son grupos artificiales y de delimitacién confusa.
Trelease describe que los individuos de la serie Lanceolatae son arboles “mas bien
pequefios”, con ramillas “delgadas”, hojas “medianas o pequeflas”, lo cual adolece de
objetividad para agrupar adecuadamente a las especies. El mismo autor no hace
referencia exacta a su concepto de serie y se limita a decir que “en los grupos grandes
[se refiere a Erythrobalanus, Protobalanus y Lepidobalanus como subgéneros], las

especies caen de manera natural en reuniones mas pequefias [se refiere a las series] que



difieren principalmente en la forma de la hoja, del fruto, etc., pero estan de acuerdo con

los caracteres fundamentales” (Trelease op. cit. p. 19).

Algunos botanicos que han realizado estudios floristicos del género Quercus,
han utilizado a las series de Trelease para referirse a los grupos de especies de encinos
que describen o que citan (Muller, 1942; Gonzalez-Villarreal, 1986; Valencia 1995), sin
hacer ninguna referencia respecto a lo arbitrario que puede resultar o no su uso.
Aparentemente, existen grupos de especies de Quercus que pueden ser denominados
series 0 subsecciones; sin embargo, los caracteres para delimitar a tales grupos en la
mayoria de los casos no son claros, consecuentemente las especies que se incluyen
necesitan ser revisadas. Los trabajos en los que se han analizado a alguno de estos
grupos son escasos, destacando el de Valencia (1994), quien trabajé la serie
Lanceolatae; el de Spellenberg y Bacon (1996), quienes estudiaron la subseccion
Racemiflorae; Nixon y Muller (1992), quienes trabajaron la subseccion Glaucoideae
(grupo de 30 a 35 especies) y el de Romero et al. (2000), quien analizé el complejo Q.
acutifolia-Q. conspersa de la serie Acutifoliae. Por lo anterior, este trabajo presenta un
estudio de la serie Lanceolatae Trelease (1924) de la seccion Lobatae (encinos rojos) y

las relaciones filogenéticas de las especies que la integran.

Para poder llevar a cabo este estudio fue necesario considerar los antecedentes
taxonomicos que se han realizado en relacion con el género Quercus y los particulares
de la serie Lanceolatae, mismos que se presentan en el apartado dos de este mismo
capitulo, seguido por los objetivos generales y especificos del mismo y el método

general desarrollado.

En el capitulo II se presentan los resultados, comenzando con una serie de
caracteres especiales explorados al microscopio electrénico de barrido (MEB) y bajo
microscopia dptica. Se evalua la importancia de dichos caracteres en el reconocimiento
de las especies estudiadas. Posteriormente, en el capitulo III se presenta el anélisis

filogenético, con el andlisis de caracteres y de taxa, asi como los criterios considerados



para incluirlos 0 no en dicho anélisis. La literatura citada es presentada al final de este

mismo capitulo.

Finalmente se presentan tres apéndices, el primero lista los ejemplares utilizados
para la obtencion de caracteres especiales que se analizaron al MEB y mediante técnicas
de aclaramiento de hojas. El segundo contiene las sindpsis descriptivas de las especies
incluidas en este analisis. El tercer apéndice incluye los articulos publicados de este

esetudio.

2. Antecedentes

El género Quercus

La dominancia del género Quercus en las regiones templadas del hemisferio norte, asi
como su importancia ecoldgica, econdmica y la dificultad para identificar a sus especies
ha propiciado que se haya generado abundante literatura taxonémica respecto a este
género. Sin embargo, la cita completa de la misma resultaria amplia y compleja para
este trabajo, por lo que a continuacion se citan sélo algunos de los mas importantes para
proporcionar un marco general sobre el grado de conocimiento actual en el género

Quercus, que servird como base para el analisis que aqui se presenta.

Los primeros trabajos sobre el género Quercus se realizaron en el siglo XIX y
basicamente describen especies nuevas para la ciencia, o son floristicos, o bien tratan de
la organizacion de las especies dentro del género. Entre los principales que consideran
los encinos américanos destaca el trabajo de Michaux (1801) que describe 20 especies y
separa el género en dos grupos, teniendo en cuenta para ello el tiempo de maduracion
del fruto (en Liebmann, 1869); el de Née (1801), que describe 16 especies nuevas de la
Nueva Espafia y el de Humboldt y Bonpland (1809), que describen 20 especies nuevas.
Dignos también de mencién son los trabajos de Schlechtendal y Chamisso (1830),
Bentham (1840), Martens y Galeotti (1843), Liebmann (1854), De Candolle (1864),
Oersted (en Liebmann, 1869), Bentham y Hooker (1880) y Engler y Prantl (1924-1942).



En el siglo XX, los trabajos mas trascendentes son el de Trelease (1924) en
donde trata de manera monografica a las especies de encinos de América. Este es el
mejor intento que se ha dado para agrupar a las especies de Quercus de América
(Muller, 1942) en rangos infragenéricos. Posteriormente, se publica la obra monografica
de Camus (1936-1952), la cual es considerada la mas completa que se haya publicado
sobre el género para todo el mundo. Una diferencia importante entre estas dos

publicaciones es la jerarquia que cada autor asigna a los grupos infragenéricos.

Muller realizé numerosos trabajos, entre los que destacan el de 1936 para los
encinos del noreste de México, el de 1942 de los encinos de Centroamérica y el que
realizé con McVaugh (1972), que trataron sobre la validez y sinonimia de las especies
de encinos descritos por Née (1801) y por Humboldt y Bonpland (1809). En 1951 el
profesor Maximino Martinez comenzé un trabajo en el que pretendié describir los
encinos de México. Publicé una serie de articulos en los que trata grupos de especies de
encinos. Este trabajo tiene el mérito de incluir a casi todas las especies descritas hasta el
momento para México, pero el profesor muri6 antes de concluirlo. Martinez considerd

como validas a varias especies que actualmente son sinénimos.

Posteriormente surgieron una serie de trabajos regionales para nuestro pais. En
donde se presentan descripciones de las especies encontradas en cada region
acompafiadas de claves para su identificaciéon y algunos comentarios sobre su
distribucioén o la delimitacion de algunas de las especies. El pionero en este tipo de
trabajos es McVaugh (1974), quien realiz6é un estudio floristico para el territorio de
Nueva Galicia en el que incluye descripciones detalladas. Posteriores a éste se
publicaron las especies del género Quercus para el Valle de México (Espinosa, 1979),
Jalisco (Gonzalez Villarreal, 1986), Michoacéan (Bello y Labat, 1987), de la mayor parte
del estado de Nuevo Leon (Banda, 1974), Aguascalientes (De la Cerda, 1989), Puebla
(Vazquez, 1992), estado de México (Romero, 1993) y Guerrero (Valencia, 1995). Otros

trabajos que consideran la diversidad general de Quercus en todo el territorio mexicano



son el de Nixon (1993b), el de Gonzalez (1993) y el de Valencia (2004), aunque éstos
aun son preliminares, permiten tener una idea aproximada de la riqueza de este género

en México.

Estos trabajos floristicos, han servido como base para estudios posteriores, que
implican andlisis realizados a complejos de especies o delimitacién de grupos de
especies, como el de Spellenberg y Bacon (1996), que estudiaron la subseccion
Racemiflorae; el de Nixon y Muller (1992), que trabajaron la subseccion Glaucoideae,
encontrando como caracter sinapomorfico los cotiledones fusionados en los frutos; el de
Valencia (1994), que trabajé la serie Lanceolatae, y el de Romero ef al. (2000), que

analiz6 el complejo Q. acutifolia - Q. conspersa.

Otros trabajos en el género Quercus a nivel de subgénero y de seccidn han sido

los realizados por Nixon (1993a) y Manos ef al. (1999).

Serie Lanceolatae

La serie Lanceolatae pertenece al subgénero Quercus y a la seccion Lobatae Loudon
(encinos rojos) (Nixon, 1993a). Fue descrita originalmente por Trelease (1924)
incluyendo 15 taxa (nueve especies y seis categorias infraespecificas) con distribucion
en la “Meseta Mexicana” y en las cordilleras o sierras adyacentes. Dichos taxa son:
Quercus cuajimalpana Trel., Q. tlapuxahuensis A. DC., Q. tlapuxahuensis var.
obconica Trel., Q. lanceolata Humb. et Bonpl., Q. laurina Humb. et Bonpl., Q. major
Trel., Q. barbinervis Benth., Q. affinis Scheidw., Q. affinis forma commutata Trel., Q.
ocoteaefolia Liebm., Q. ocoteaefolia forma podocarpa Trel., Q. ocoteaefolia forma

confusa Trel., Q. bourgaei Oersted y Q. bourgaei var. ilicifolia Trel. (cuadro 1).

La descripcion que Trelease (1924) presenta para el grupo es la siguiente:
“[Arboles mas bien pequefios con ramillas delgadas mas o menos glabras, yemas
ovoides, hojas medianas o pequeflas generalmente lanceoladas, moderadamente largas

pecioladas, enteras, o con aristas cortas o poco dentadas; generalmente glabrescentes,




venas mas o menos elevadas en ambas superficies y fruto anual o bianual, mas bien
pequeflo, cortamente pedicelado con escamas adpresas, canescentes o glabras]”. En esta
serie, Trelease (1924) incluyo especies que presentan caracteristicas parecidas a las de
otras especies en otras de sus series. Posteriormente, Camus (1932) propuso el cambio
de nombre de Q. major a Q. treleaseana, ya que el primero se habia utilizado en 1915

por Nakai para denominar a un encino japonés.

Muller y McVaugh (1972) propusieron varios sinoénimos para Q. laurina,
algunos de ellos ubicados en la misma serie y otros en series diferentes, asi Q.
lanceolata Humb. et Bonpl., Q. chrysophylla Humb. et Bonpl., Q. tridens Humb. et
Bonpl., Q. barbinervis Benth., Q. tlapuxahuensis A. DC. Q. ocoteaefolia Liebm., Q.
nitens var. major A. DC., Q. major (A.DC.) Trel., Q. bourgaei Trel., Q. roseovenulosa
Trel., Q. caeruleocarpa Trel., y Q. treleaseana Camus fueron considerados como

sinénimos y la serie Lanceolatae quedd unicamente con nueve taxa (cuadro 1).

Valencia (1994) realizo una revisidn taxondémica de Q. affinis y Q. laurina de la
serie Lanceolatae, los cuales presentan ejemplares herborizados con parecido
morfoldgico, que en ocasiones dificulta su determinacién y que incluso pueden llegar a
sugerir que se trata de una misma especie con alto grado de variacién morfologica, es
decir, estas especies forman lo que se conoce como un complejo taxondmico. Para
conocer los limites de las especies involucradas o si bien se trataba de una sola especie,
Valencia (1994) estudié cuatro aspectos de Q. affinis y de Q. laurina: fenologia,
anatomia de la madera, caracteres de arquitectura foliar y andlisis palinoldgicos. Estos
caracteres permitieron diferenciar a las especies en cuestion, Valencia (1994) concluye
que Q. affinis y Q. laurina son dos especies taxonoémicas diferentes y no una especie con
una amplia variacién morfolégica. También menciona la existencia de algunos
individuos que podrian tener un origen hibrido distribuidos hacia el este del Eje

Neovolcanico Transversal y en el norte de la Sierra de Oaxaca.




Ademas de los sindénimos propuestos por Trelease (1924) y Muller y McVaugh
(1972) para Quercus laurina, Valencia (1994) propuso para el mismo taxon los
sinénimos (. tlapuxahuensis var. obconica Trel., Q. malinaltepecana Trel., Q.
zempoaltepecana Trel. y Q. bourgaei var. ilicifolia Trel. (cuadro 1). Asimismo propuso
la desaparicion de las series Zempoaltepecana 'y Tridentes de Trelease (1924), el cambio
de serie de (. cuajimalpana (originalmente en la serie Lanceolatae) a la serie
Mexicanae, y el cambio de serie de Q. acatenangensis Trel. (ubicada originalmente en la
serie Acatenangenses Trel.) a la serie Lanceolatae, de tal forma que la serie Lanceolatae
comprenderia Unicamente a tres especies taxondémicas: Q. affinis, Q. laurina 'y Q.

acatenangensis (cuadro 1).

La sinonimia y descripcién que propuso Valencia (1994) para la serie
Lanceolatae se presentan en seguida:

Serie Lanceolatae Trel., Mem. Nat. Acad. Sci. 20: 139. 1924

= Serie Zempoaltepecana Trel., Mem. Nat. Acad. Sci. 20: 164. 1924.

= Serie Tridens Trel.,, Mem. Nat. Acad. Sci. 20: 170. 1924.

"Arboles de talla mediana, de 10-25 (-40) m de alto; ramillas delgadas de 1-3.7
mm de grueso, glabras o con escaso tomento glabrescente; estipulas ausentes; yemas
ovoides, conoidales lustrosas o globosas, glabras o con escamas de margen ciliado, de 1-
4 (5.5) mm de largo. Hojas maduras con peciolos de (1-)3-20 (-36) mm de largo,
ligeramente alados; laminas angostamente lanceoladas; elipticas; estrechamente
elipticas; eliptico-lanceoladas; lanceoladas y ovado-lanceoladas; margen entero o
ligeramente dentado-aristado hacia la mitad distai; superficies glabras o envés con
algunos pelos fasciculados y estipitados en las axilas de las venas secundarias o
vecindad de la vena media; areolas con arreglo azaroso;, vena media con grosor de
moderado a delgado, de 1-2 % respecto al ancho total de la hoja. Polen tricolpado o
tricolporoidado. Frutos de maduracién bianual. Se distribuyen en zonas templadas o
frias de la Sierra Madre Oriental, Sierra de Oaxaca, Sierra Madre del Sur, Eje

Neovolcanico Transversal, Chiapas y Centroamérica (Guatemala)".




Cuadro 1. Las columnas enlistan las especies del género Quercus que ha comprendido la serie
Lanceolatae de acuerdo con diferentes autores indicados en el primer renglon. Los nombres marcados con
asterisco (*) han sido propuestos como sinénimos de Q. laurina y los marcados con el signo "+" lo son

para ()

Trelease (1924)
Q. daffinis

Q. affinis commutata
Q. affinis forma
subintegra

Q. barbinervis

Q. bourgaei

Q. bourgaei var.
ilicifolia

Q. cugjimalpana

Q. lanceolata

Q. laurina

Q. major

Q. ocoteifolia

Q. ocoteifolia forma
confusa

Q. ocoteifolia forma.
podocarpa

Q. tlapuxahuensis

Q. tlapuxahuensis var.
obconica

Camus (1932)

Q. daffinis

Q. affinis commutata
Q. affinis forma
subintegra

Q. barbinervis*

Q. bourgaei*

Q. bourgaei var.
ilicifolia

Q. cuajimalpana

Q. lanceolada*

Q. laurina

Q. treleaseana*

Q. ocoteifolia*

Q. ocoteifolia. forma
confusa

Q. ocoteifolia .forma
podocarpa

Q. tlapuxahuensis*
Q. tlapuxahuensis var.
obconica

Muller v Mc Vaugh (1972)
Q.affinis

Q. affinis commutata+
Q. affinis forma subintegra+

Q. bourgaei var. ilicifolia*
Q. cuajimalpana (serie Mex. )

Q. laurina

Q. ocoteifolia forma confusa+

Q. ocoteifolia .forma
podocarpa+

Q.tapuxahuensis var.
obconica*

Valencia (1994)
Q. acatenangensis

Q. affinis

Q. laurina

3. Objetivos
Objetivo general. Reconocer el grupo monofilético que peda denominarse serie
Lanceolatae a través de los caracteres sinapomorficos que lo definen, asi como las

relaciones filogenéticos de las especies que la integran.

Objetivos particulares

1.- Analizar las caracteristicas de estomas, ceras, tricomas y patrones de venacion de las
hojas de las especies de encinos involucrados en este estudio y evaluar su inclusion en el
andlisis cladistico de este trabajo.

2.- Describir mediante caracteres morfoldgicos a las especies de la serie mencionada.

3.- Conocer la distribucién estatal particular de cada especie de la serie Lanceolatae.




4. Método

Los aspectos desarrollados para cumplir con los objetivos anteriores se describen a
continuacién de manera general para la totalidad de este trabajo, y de manera particular
y detallada se describen en cada apartado correspondiente a cada uno de los analisis

realizados.

Criterios de inclusion de taxa. Se adoptdé como base el esquema de
clasificacion de especies y series propuesto por Trelease (1924) para encinos del
continente americano. Se revisaron las especies propuestas para la serie Lanceolatae asi
como los caracteres que definen tanto a las especies como a la serie. La ambigua
delimitacion de la serie condujo a una detallada revision morfolégica de ejemplares de
herbario (incluyendo tipos o fotografias de los mismos), de individuos en el campo y de
descripciones originales de todas las especies de la seccidn Lobatae, que comparten con
Q. affinis, Q. laurina y Q. acatenangensis la forma de la hoja y el grado de pelosidad,
conduciendo a incluir en este analisis un total de 30 especies representantes de 17 series

diferentes de encinos.

Obtencion de caracteres. Se analizaron caracteres morfoldgicos tradicionales
como hébito (4arboles o arbustos), yemas (forma, escamas, pubescencia), ramillas
(grosor, lenticelas y pubescencia), hojas (forma general, forma del apice, de la base,
pubescencia del haz y envés, tipo de epidermis), venacién (curso y numero), fruto
(forma general de la copa y la bellota y tiempo de maduracion) asi como su variacion de
tales caracteres en los ejemplares de los herbarios FCME, MEXU y ENCB. Esto
permitié delimitar morfolégicamente grupos homogéneos de individuos que fueron
preliminarmente considerados como especies. Adicionalmente, y atendiendo a los
caracteres que han sido considerados de mayor utilidad en el reconocimiento de especies
en encinos, se analizaron los caracteres foliares de tricomas, patrones de venacion y se
exploré la utilidad taxondémica de los estomas y de las ceras epicuticulares del envés de

las hojas de encinos.
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Analisis de datos. Los datos obtenidos fueron analizados mediante las pruebas
inferenciales que presuponen homologia a priori: similitud, variacion discreta,
conjuncidn, herencia e independencia (De Pinna, 1991; De Luna y Mishler, 1996) para
evaluar su posible inclusion en el analisis filogenético. Con los caracteres obtenidos se
construy6 una matriz en el programa WinClada (Nixon, 1999a). Los analisis cladisticos

se hicieron utilizando el programa NONA (Goloboff, 1997).

Descripcion y nomenclatura de las especies incluidas. Se revisaron las
descripciones originales, los ejemplares tipo asociados con los nombres de las
sinonimias propuestas para las especies del complejo Q. affinis - Q. laurina 'y de las
especies con parecido morfoldgico a éstas. Se realizaron visitas a la mayoria de las
localidades en donde fueron colectados los tipos de los sinénimos mencionados. El
objetivo de estas actividades fue conocer la variacién morfoldgica de las especies en
ejemplares herborizados y en el campo, comprobar la sinonimia correspondiente,
conocer la historia nomenclatural, delimitar de manera tradicional a las especies y ubicar
adecuadamente a los ejemplares revisados en las especies correspondientes para la

elaboracidn de la matriz de caracteres.
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CAPITULO II
OBTENCION Y DESCRIPCION DE CARACTERES ESPECIALES

1. Estomas y ceras epicuticulares
Introduccién
Entre las estructuras mas utilizadas y de facil acceso para caracterizar especies de
encinos estdn las hojas. La epidermis foliar tiene numerosos caracteres que con
frecuencia han mostrado ser buenos indicadores de la familia, el género y algunas veces
también de la especie. Entre estos se encuentran los estomas y las ceras epicuticulares

(Metcalfe y Chalk, 1979; Mauseth, 1988; Uzunova ef al., 1997).

El tipo de aparato o complejo estomatico en hojas maduras (referente a la forma
y arreglo de las células subsidiarias) ha mostrado ser uno de los caracteres mas
importantes en estudios taxonémicos de plantas vasculares (Metcalfe y Chalk, 1979;
Baranova, 1987; Uzunova ef al., 1997). Uzunova ef al. (1997) estudiaron el tipo de
complejo estomatico de encinos europeos del Mediterrdneo. Seflalan que este caracter
puede definir grupos y proponen que el tipo de estoma ciclocitico es el mas primitivo en
los encinos explorados. En apoyo a su propuesta encontraron el tipo ciclocitico en hojas
fésiles de encinos. Otros caracteres que se consideran de importancia taxonormica son la
forma general de los estomas, el borde externo del poro del mismo, asf como la pieza
"T" que corresponde al engrosamiento cuticutar formado por la unién de las células

guarda en posicion polar.

Recientemente el uso del microscopio electrénico de barmdo (MEB) ha
permitido hacer numerosas observaciones morfolégicas mas finas de diferentes
estructuras en distintos grupos de vegetales, con relativamente poco esfuerzo y en poco
tiempo. Esta herramienta permitié a Bussotli y Grossoni (1997) estudiar la superficie
abaxial de las hojas de encinos europeos y analizar los caracteres de los estomas y de las
ceras epicuticulares. Por otro lado, Barthlott e/ al. (1998) investigaron con ¢l MEB el

significado sistemético de los cristaloides de ceras epicuticulares de cerca de 13 000



especies de diferentes grupos de angiospermas y de todos los géneros de gimnospermas.
Ellos encontraron patrones caracteristicos de depdsito de ceras para algunos taxa. A
pesar de los estudios mencionados, no existen estos tipos de analisis para especies de

encinos del continente americano, particularmente para encinos mexicanos.

El propésito del presente estudio es explorar, de manera cualitativa caracteres
estométicos y de ceras epicuticulares en el envés de hojas en algunas especies de
encinos de la seccién Lobatae (encinos rojos, los cuales son endémicos del continente
americano), observados al microscopio de luz y al MEB y conseguir datos que puedan
ayudar a caracterizar a las especies involucradas. Este trabajo forma parte de una
revision morfoldgica y taxondmica de un grupo de especies de encinos de la seccibén

Lobatae, cuyo objetivo principal es conocer las relaciones filogenéticas de dicho grupo.

Método
Se analizaron al microscopio de luz compuesto el tipo de complejo estomético y las
caracteristicas de la pieza T de 30 especies de encinos, para |o cual se muestrearon hojas
maduras de ejemplares herborizados, de una a tres hojas por especie, dependiendo de la
disposicién de material y de la variacion observada (ver apéndice para lista de especies y
ejemplares utilizados previa autorizacién). Las hojas obtenidas se sometieron a
aclaramiento mediante la técnica de Dilcher (1974). Posterionmente se montaron en
resina sintética entre dos vidrios de tamafio adecuado para cada una. Cuando las
preparaciones pudieron ser manipuladas (aproximadamente después de dos meses de su
elaboracién) se observaron al microscopio de luz a aumentos de 160 X (16 X ocular, 10

X objetivo) para conocer el tipo de complejo estomatico presente.

Por otro iado, se hicieron cortes transversales de hojas de encinos que se observaron
al MEB para conocer la estructura de los estomas de los encinos analizados en este
trabajo. Los cortes se elaboraron a mano en hojas frescas de Quercus crassipes. Estos

posteriormente se cubrieron con oro con una ionizadora Emitech K 500. Las



observaciones, utilizando el MEB Hitachi 2460-N, se centraron en los estomas cortados

transversalmente.

Asimismo las observaciones al MEB mostraron las células guarda emergentes
respecto a la superficie del envés en algunas de las especies estudiadas y otras especies
con células no emergentes. También fue posible observar la ornamentacién de las
paredes de las células guarda que forman el vestibulo, la forma de la abertura externa de
los estomas, el borde externo o anillo de las células guarda, ademas de la presencia de
ceras y la forma de sus cristaloides en el envés de las hojas de las especies analizadas.
Las muestras se tomaron de hojas maduras provenientes de uno a tres ejemplares
herborizados por especie, dependiendo de la disposicién de material y de la variacién
observada. Tales ejemplares fueron los mismos que los utilizados para las observaciones
al microscopio dptico (ver apéndice | para lista de especies y ejemplares utilizados). Las
muestras consistieron de fragmentos cuadrados de aproximadamente 7 mm de lado,
tomados en todos los casos de )a parte media de las hojas. Estos fueron montados en los
portamuestras con el envés hacia arriba y se cubrieron con oro con la ionizadora
indicada arriba; después fueron examinados en vista frontal y fotografiados mediante el

empleo del MEB Hitachi 2460-N.

El analisis de resultados se basa solamente en aspectos cualitativos. Los posibles
aspectos cuantitativos no fueron considerados debido a que el tamafio de muestra por

especie no es adecuado para tal propoésito.

Resultados
Observaciones al microscopio de luz
La observacion de hojas aclaradas con el microscopio de luz revelo dos tipos de
complejos estométicos en los encinos estudiados: anomocitico y ciclocitico. En el tipo
anomocitico las células que rodean a Jas células guarda no presentan diferencias con el
resto de ias células epidérmicas, mientras que en el tipo ciclocitico, las células guarda

estan rodeadas por un anillo de células subsidiarias (figuras 1 y 2). De las 30 especies de
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Figwras 1 y 2. Tipo de comaplejo estomatico en encinos. 1. Anomocitico; 2
ciclocitico. Figura 3. Forma de la pieza “T”. A. Pieza “T” delgada y linear. B.
delgada y forma “T”; C. grueso y forma triangular. Figura 4 y 5. Estoma de
Quercus crassipes (seccidon Lobatae) en corte transversal. Figura 6.
Reconstruccién de un estorna de Q. crassipes en corte transversal -



encinos rojos analizados al microscopio Optico, 21 presentan complejo anomocitico,

siete son ciclociticos y la condicién de dos especies no pudo ser determinada (cuadro 2).

Cuadro 2. Relacién de especies del género Quercus y tipo de complejo estomético que presentan, (n.o. =

no observado).

Especie Tipo de complejo Forma de la pieza "T"
estomaético
Q. acatenangensis Anomocitico gruesa y triangular
Q. acutifolia Anomocitico delgada y lineal
Q. acherdophylla Ciclocitico delgaday T
Q. affinis Anomocitico delgada y lineal
Q. aristala Anpomocitico delgaday T
Q. benthamii Ciclocitico gruesa y triangular
Q. candicans n.o. delgada y lineal
Q. crassifolia Anomocitico delgada y lineal
Q. crispifolia Anomocitico delgaday T
Q. crispipilis n.o. n.o.
Q. depressa Ciclocitico delgaday T
Q. eduardii Anomocitico delgada y lineal
Q. elliptica Anomocitico gruesa y triangulal
. emory Ciclocitico delgaday T
Q. gentryi Ciclocitico delgaday T
Q. hirtiifolia Anomocitico delgada y lineal
Q. laurina Anomocitico delgada y lineal
Q. mexicana Anomocitico delgaday T
Q. mullerii Anomocitico delgada y lineal
. nixoniana Anomocitico n.o.
Q. pinnativenulosa Anomocitico gruesa y triangular
Q. rubramenta Ciclocitico gruesa y triangular
Q. saltillensis Ciclocitico delgaday T
Q. sapotiifolia Anomocitico delgaday T
Q. seemanni Anomocitico delgada y lineal
. trinitalis Anomocitico gruesa y triangular
Q. viminea Anomocitico gruesa y triangular
Q. ocoteifolia Anomocitico gruesa y (riangular
uercus sp. 1 Anomocitico n.o.
Quercus sp. 2 Anomocitico n.o.




Adicionalmente en las mismas muestras se hicieron observaciones sobre el
engrosamiento y la forma de la pieza T. Esta se refiere a los engrosamientos cuticulares
formados por la unién de las células guarda en los polos de los estomas. Los estomas de
fos encinos analizados pueden corresponder a uno de tres grupos: 1) con la pieza T
delgada y lineal (no forma una T); 2) los que la tienen delgada pero con forma de T'y, 3)
los que la presentan gruesa y con forma triangular (figura 3). De las 30 especies de
encinos rojos observadas, nueve especies presentan la pieza T delgada y lineal, otras sejs
la presentan gruesa y en forma triangular, nueve la tienen delgada y con forma de T

(cuadro 2).

Observaciones al MEB

Las observaciones al MEB de hojas frescas en corte transversal permitieron interpretar
la estructura de los estomas de los encinos analizados. Se encontré que las células
guarda tienen una extension de cuticula que surge de su superficie superior, y que recibe
el nombre de borde o barra externa, tal como es descrito por Metcalfe y Chalk (1979),
Strasburger e al. (1985) y Fahn (1989). Estas prolongaciones permanecen abiertas
formando un domo incompleto como un arco protector que delimita externamente una
cavidad o vestibulo. La parte inferior o piso de esta camara esta formada por un par de
prolongaciones intermedias denominadas crestas por Metcalfe y Chalk (1979). Estas
tienen un borde grueso que delimita el poro u ostiolo y presentan movimientos que
producen la abertura y cierre del mismo. Las paredes que forman la cavidad o vestibulo
pueden o no estar omamentadas. Existe un tercer par de prolongaciones mas internas de
las células guarda; éstas corresponden a lo que se denomina bordes internos. Dichas
prolongaciones pueden observarse en una vista superficial y sélo cuando el poro
formado por las segundas prolongaciones esté abierto. Estas forman una cavidad interna

0 antecdmara estomadtica (figuras 4 - 6).

Caracteristicas estomdticas
Las caracteristicas estomaticas que pudieron ser comparadas en las observaciones al

MEB son: la emergencia respecto a la superficie de] envés de las células guarda, la



omamentacién de las paredes que forman la cavidad superior, la forma de la abertura
estomal externa, resultado de la interrupcidn de las prolongaciones exteriores de las
células guarda y el borde externo o superior de las mismas (anillo). Todas estas
caracteristicas se analizaron en vista frontal. Es necesario aclarar que para Quercus
nixoniana no se incluyé material para analizar al MEB, debido a que no se¢ habia
diferenciado de Q. crispifolia y Q. salicifiolia. Por lo tanto, solamente s¢ manejan 29

especies respecto a Jos caracteres obtenidos en MEB.

Respecto a la emergencia de las células guarda, éstas pueden o no ser emergentes
en diferentes niveles respecto al resto de la superficie de la hoja. Los encinos estudiados
pudieron ser agrupados en fres categorias faciimente reconocibles de acuerdo a este

caracter:

¢ Con células guarda muy elevadas o conspicuamente emergentes. Este patron esta
presente solo en tres especies: Q. candicans, Q. crassifolia'y Q. gentryi (figuras 7 y
R).

¢ Con células guarda eleveda o levemente emergentes. Este patrén esta presente en Q.
acatenangensis, Q. acherdophylla, Q. affinis, Q. crispipilis, Quercus sp. 1, Quercus
sp. 2, Q. laurina, Q. mexicana, Q. seemanni, Q. trinitatis y Q. ocoteifolia (figuras 9
y 10).

¢ Con células guarda no emergente o al mismo nivel que Ja superficie del envés. Las
células guarda no sobresalen, se observa una superficie casi lisa, interrumpida por
los poros de los estomas. Esta caracteristica se observé en: Q. acutifolia, Q. emoryi,
Q. viminea, Q. sapotiifolia, Q. depressa, Q. eduardii, Q. saltillensis, Q. hirtiifolia,
Q. rubramenta, Q. aristata, Q. pinnativenulosa, Q. crispifolia, Q. mullerii, Q.

ellipticay Q. benthamii (figuras 11y 12).



Figura 7 — 12. Emergencia de las células guarda. 7. Q. genfryi. 8. Q. candicans con
células guarda muy elevadas. 9. 0. acherdophylla y 10. Q. affinis con células guarda
medianamente elevadas. 11. Q. elliptica y 12. Q. mullerii con células guarda al mismo
nivel que fa superficie del envés.



La ornamentacion de la pared interna de las células guarda que forman et piso de

la cavidad extema o vestibular muestra tres variantes: las que tienen paredes con barras

muy engrosadas transversalmente, las que presentan paredes ornamentadas con barras

delgadas y las que no presentan ornamentacion. Del total de especies analizadas al

MEB, cinco presentan paredes no ornamentadas, 13 tienen paredes con barras delgadas

y 11 tienen barras muy engrosadas transversalmente (cuadro 3). Estas son:

Pared con barras muy engrosadas transversalmente (muy ornamentada). Este tipo de
pared estd presente en Q. candicans, Q. crassifolia, Q. viminea, Q. eduardii, Q.
emoryi, Q. benthamii, Q. mexicana, Q. cripifolia, Q. gentryi, Q. hirtifolia y Quercus
sp. 2. (figura 13).

Paredes con barras delgadas (ornamentadas). Las barras que se presentan son
delgadas y no ocupan la totalidad de] piso del vestibulo. Este tipo se presenta en Q.
acatenangensis, Q. affinis, Q. acherdophylla, Q. acutifolia, Q. crispipilis, Q.
rubramenta, Q. laurina, Q. pinnativenulosa, Q. mullerii, Q. sapotiifolia, Q.

trinitatis, Q. ocoteifolia, Quercus sp. 2 (figura 14).

No ornamentadas. Este tipo de estoma esta presente en Q. depressa, Q. saltillensis,

Q. aristata, Q. seemanni y Q. elliptica (figura 15).

Por otro lado, respecto a la abertura externa de los estomas, se observan dos

varianies, abertura semicircular y abertura con forma eliptica; estas son:

Abertura externa semicircular. En los encinos que tienen esta caracteristica, se
presenta una interrupcién casi circular del domo estomético que comunica el
exterior con la cavidad vestibular. Es posible encontrar esta abertura en Q.
crispifolia, Q. aristata, Q. benthamii, Q. seemanni, Q. elliptica, Q. mexicana, Q.

mullerii, Q. pinnativenulosa y Q. rubramenta (figura 16).
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Figuras 13 — 15. Ornamentacién de las paredes internas de las céluals guarda. 13.
Quercus viminea con barras muy engrosadas transversalmente. 14. 0. ocoreifolia
con paredes con barras delgadas. 15. Q. saltillensis con paredes no ormamentadas.
Figuras 16 — 18. Forma de la abertura externa del estoma. 16. Presencia de anillo
que rodea el poro exterior y (. mexicana poro exterior con forma semicircular. 17.
Q. acutifolia poro exterior con forma eliptica. 18. Q. crassifolia con presencia de
anilio rodeando el poro exterior.



Abertura externa eliptica. La interrupcién del domo tiene una forma eliptica. Estd
presente en la mayoria de los encinos analizados: Quercus acatenangensis, Q.
candicans, Q. eduardii, Q. emoryi, Q. sapotiifolia, Q. acutifolia, Q. saltillensis, .
crassifolia, Q. gentryi, Q. viminea, Q. laurina, Q. acherdophylla, Q. trinitatis, Q.
hirtifolia, Q. affinis, Q. depressa, Q. crispipilis, Q. ocoteifolia, Quercus sp. 1y
Quercus sp. 2 (figura 17).

Algunas especies presentan un borde emergente sobre las células guarda, el cual

delimita el poro exterior. Dicho borde forma un anillo continuo alrededor del poro del

estoma. Este cardcter unicamente fue observado en cinco especies: Q. acutifolia, Q.

crassifolia, Q. candicans, Q. aristatay Q. hirtifolia (figuras 8 y 18, cuadro 3).

Deposito de ceras epicuticulares en el envés de las hojus

Las observaciones al MEB también permitieron conocer la presencia de ceras sobre Ja

superficie del envés de Jas hojas. Solamente en Q. affinis 'y Q. hirtifolia no fue posible

observar esta capa. En las 27 especies restantes se encontraron cinco diferentes tipos de

depdsito de ceras (cuadro 3):

Costras irregulares lisas. Es e tipo mas frecuente. Se forman costras irregulares
paralelas a la superficie de la hoja, que son amplias, fisuradas con fragmentos lisos
con extensiones mayores a 10 pm. Este tipo se presenta en Q. rubramenta, Q.
depressa, Q. elliptica, Q. aristala, Q. laurina, Q. acherdophylla, Q. crassifolia, Q.

semanni, Q. pinnativenulosa, Q. emoryi'y Quercus sp. 2 (figura 19).

Escamas verticales. Las ceras se depositan a manera de escamas o placas verticales
respecto a la superficie. Por lo general son menores 2 5 um, con una distribucién
laxa. Este es presentado por Quercus sp. 1, Q. benthamii, Q. candicans, Q. viminea

y Q. saltillensis.
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10 um

Figura 19-22. Patrén de depdsito de ceras epicuticulares en el envés de las hojas. 19. Q.
rubramenta con costras irregulares lisas. 20. Q. crispifolia con costras irregulares
ormamentadas. 21. Q. mexicana con depdsitos lisos y 22. Q. gentryi con depbsitos en
granulos.



e Costras iregulares omamentadas. Forman dep6sitos a manera de costras paralelas a
la superficie. Son de contorno irregular menores a 10 pm. Sobre éstas se presenta
una omamentacién formada por escamas verticales menores a 2 pm, laxamente
dispuestas. Entre las costras quedan espacios cubiertos por escamas verticales
también menores a 2 pum. Este tipo lo presentan Quercus acatenangensis, Q.

crispifolia, Q. trinitatis, Q. sapoliifolia, Q. acutifolia.y Q. ocoteifolia (figura 20).

o Capas lisas. La cera se deposita sobre toda la superfice de la hoja. Es sélo
ligeramente esculturada con costras muy pequefias de diferentes tamaios menores a
2 um, lo que hace evidente a esta capa. Este patrén esta presente en Q. mullerii y Q.

mexicana (figura 21).

e Granulos. En este se presentan depdsitos de ceras redondeados mas o menos
1sodiamétricos de diferentes tamaBos que pueden llegar a extenderse y formar
costras sobre ellos. Es presentado en Q. gennryi, Q. eduardii y Q. crispipilis (figura
22).

Discusién y conclusiones
Los complejos estomaticos encontrados en los encinos rojos en su mayoria presentan
disposicidén anomocitica. La disposicion ciclocitica encontrada es un tanto atipica ya que
las células subsidiarias no son homogéneas en tamafio y forma y consecuentemente
conforman un anillo irregular. Usunova es al. (1997) con base en estudios de complejos
estométicos de encinos europeos, mencionan que el tipo ciclocitico puede registrarse
como plesiomorfico y basico para Fagaceae, asi como para el género Quercus. Al ubicar
los tipos estomdticos observados en este trabajo y los referidos por Usunova ef al.
(1997) en el esquema filogenético propuesto por Manos er al. (1999) (figura 23), se
presenta en la seccién Cerris el patrén ciclocitico, las especies de la seccion Lobatae
analizadas aqui, tiene en su mayoria estomas anomociticos y algunos ciclociticos, y en la
seccidn Quercus sensu stricto se encontraron exclusivamente anomociticos, al igual que

en Q. polymorpha (seccidn Quercus) aqui observado.
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Figura 23. Resumen del esquema filogenético propuesto para el subgénero Quercus y sus
secciones (tomado de Manos et al., 1999), en donde se traza el caracter estoma y sus dos
estados de caracler: ) ciclocitico; 2 anomocitico; ? desconocido. -



Por su parte la pieza T presenta tres diferencias en los encinos rojos: delgada y

linear, delgada y en forma de T y gruesa y triangular.

La estructura estomatica observada en el género Quercus muestra estomas
emergentes sobre la superficie del envés o0 que estin en el mismo nivel que ésta. Esto
representa una mayor exposicién al medio ambiente de la abertura estomatica y posible
susceptibilidad de pérdida de agua para la planta. Sin embargo, la presencia de paredes
gruesas de las células guarda y las crestas en las paredes internas de las mismas que

regulan la abertura y cierre del poro sugieren una buena proteccion.

Los caracteres mas frecuentes que se observaron al MEB en este grupo de
encinos fueron: el poro exterior o forma del estoma semicircular, las células guarda al
mismo nivel que el resto de la superficie del envés de la hoja, las paredes de las células
guarda que forman el vestibulo en su mayoria son ormamentadas con barras muy

engrosadas transversalmente y la ausencia de anillo sobre las c€lulas guarda.

Por otro tado el MEB permitié conocer cinco patrones de depdsito de ceras sobre
la superficie del envés de hojas de encinos, de las cuales las costras iregulares son el
estado de caracter mas frecuente entre las especies estudiadas. Al respecto, Usunova et
al. (1997) mencionan que la cera presente en las hojas de los vegetales es un caracter
que surge como proteccién contra la desecacidn cuando las hojas presentan una
epidermis cuya cuticula no es lo suficientemente gruesa para funcionar como una
efectiva barrera contra la transpiracién. Aunque aquil no se¢ ha analizado el grosor de la
cuticula, quizd la exposicién de los estomas y los hébitat estacionales en donde
preferentemente se desarrollan los encinos también sean factores que influyen en la

presencia de ceras epicuticulares.

Los caracteres presentados contribuyen a la caracterizacién de algunas especies

de encinos americanos, sin embargo, s1 consideramos las mas de 200 especies de

23



encinos en América y las aproximadamente 100 de la seccién Lobatae, a la que

pertenecen las 30 especies aqui analizadas, resalta el hecho de que es necesario realizar

mas estudios de este tipo en muchas otras especies del género Quercus, lo cual

conducira a tener un mejor conocimjento bioldgico y taxonémico de este importante

grupo.

Cuadro 3. Relacién de especies de encinos con caracteres estomdticos y depésitos de cera observados al
MEB. (Simbologfa: n.o. = no observado; muy ormamentada = con barras muy gruesas; ornamentadas =
con barras delgadas; ¢. irreg. orna. = costras irregulares ornamentadas; c. irreg. lisas = costras irregulares
lisas; esc. verticales = escamas verticales).

Nombre

Emergencia de
células guarda

Ornamentacion de la

pared intcrna dc

Forma del estoma

Emergencia del
borde de las células

Tipo de depésito
de ceras

células guarda guarda
Q. acalenangensis elevadas Omamentada eliptica Ausente c. irreg. orna.
Q. acutifolia lisas Omamentada cliptica Presente c. irreg. oma.
(. acherdophylla elevadas Ornamentada eliptica Ausente ¢. imeg. lisas
Q. affinis clevadas Omamentada ellptica Ausente n.o.
Q. aristata lisas no ormamentada semicircular Presente c. irreg. lisas
Q. benthamii lisas Muy ormamentada semicircular Ausente esc. verticales
Q. condicans Muy elevadas Muy ornamentada ellptica Presente esc. verticales
Q. crassifolia Muy elevadas | Muy ormamentada eliptica Presentle c. irreg. lisas
Q. crispifolia lisas Muy omamenlada semicircular Ausente ¢. irreg. oma,
Q. crispipilis clevadas Omamentada eliptica Ausente granulos
() depressa lisas no omamentada cliptica Ausente c. irreg. lisas
Q. eduardii lisas Muy omamentada cliptica Ausente capa lisa
Q. elliptica lisas no omamentada semicircular Ausentc c. irreg. lisas
Q. emoryi lisas Muy omarnentada ellptica Ausente ¢. irreg. lisas
Q. gentryi Muy e¢levadas Muy omamentada cliptica Ausente granulos
Q. hiriifolia lisas Muy omamentada eliptica Presente n.o.
Q. laurina elcvadas Ornamentada eliptica Ausenle c. irreg. lisas
. mexicana clevadas Muy ornamentada semicircular Ausenle capa lisa
Q. mulleri lisas Ornamentada scmicircular Ausente capa lisa
innativenulosa lisas Ormamentada semicircular Ausente c. irreg. lisas
Q. rubramenta lisas Omamentada semicircular Ausente c. irreg. lisas
Q. saltillensis lisas no ormamentada eliptica Ausente ¢sc. verticales
Q. sapotiifolia lisas Ornamentada cliptica Ausente C. irreg. oma.
). seemanil elevadas no ormamentada semicircular Ausenlc c. irreg. lisas
Q. trinitatis clevadas Ornamentada cliplica Ausnte C. irreg. oma.
Q. viminea lisas Muy ormamentada cliptica Ausente csc. verticales
Q. zempoaltepecana clevadas Omamen(ada eliptica Ausente C. imreg. otna.
Quercus sp. | clcvadas Muy ornamen(ada cliptica Auscnte csc. verticales
Quercus sp. 2 elevadas QOrnamentada eliptica Prescnte c. irrep, lisas
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2. Tricomas foliares’

Introduccién

Los tricomas foliares tienen un alto valor taxonémico en algunos grupos de
plantas y en los encinos han probado ser una de Jas herramientas mas utiles en la
caracterizacion de especies. Los caracteres mas utilizados para reconocer especies son el
aspecto que presentan en conjunto, la distribucion de éstos sobre la superficie de la hoja,
el tipo y la persistencia (Muller, 1942). En el género Quercus los tricomas corresponden
a los tipos glandulares vermiformes y no glandulares. De acuerdo con Thomson y
Mohlenbrock (1979), tos tricomas glandulares en este género no presentan gran
variacién, por lo que su utilidad taxonédmica es limitada, no obstante, los tricomas no
glandulares, principalmente en cuanto a tipo y caracteristicas parttculares, son de gran
valor para la delimitacién de especies en Quercus y, en algunos casos, han servido para

la determinacién de hibridos (Hardin, 1979).

Con base en esto, Jones (1986) utilizé los tricomas para elaborar una propuesta
de clasificacién de los géneros de la familia Fagaceae. Spellenberg (1992) utilizé los
tricomas foliares para distinguir a Quercus macvaughii como una especie nueva y
diferente de Q. crassifolia Humb. et Bonpl. Ademas Manos (1993) realizd un estudio
de la variacion de los tricomas foliares en la seccion Profobalanus del género Quercus.
Spellenberg (1995) estudié (entre otros caracteres) la morfologia y el indumento de las
hojas, lo que le permitié sugerir la naturaleza hibrida de Q. basaseachicensis C. H.
Miill. Mas tarde, Spellenberg y Baccon (1996) presentaron la taxonomia de la
subseccién Racemiflorae de encinos rojos con base principalmente en caracteristicas de
tas inflorescencias y de la pubescencia foliar. Posteriormente, Spellenberg (1998)
compard, mediante caracteres de morfologia foliar y de los tricomas, ejemplares de
Quercus lesyeri C. H. Mill., Q. gambelii Nutt. y Q. arizonica Sarg., proponiendo a la

primera como una especie de origen hibrido a partir de las dos ultimas.

1 Articulo publicado (Valencia y Delgado, 1993, ver spéndice 1])).
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El propdsito del presente trabajo es explorar la distribucidn y morfologia de los
tricomas del envés de las hojas maduras de 25 especies de encinos de la seccion Lobatae
(encinos rojos) analizadas al microscopio electrénico de barrido (MEB) y proporcionar
datos adicionales que puedan caracterizar a las especies involucradas. Este trabajo forma
parte de una revisién morfoldgica y taxonémica de especies de la seccién Lobatae, cuyo

objetivo principal es conocer las relaciones filogenéticas en dicho grupo.

Método

Se analizaron macroscopicamente las hojas maduras de 25 especies de encinos
rojos para revisar la distribucién cualitativa que presentan los tricomas sobre la
superficie del envés de las mismas. Es necesario enfatizar que se decidié muestrear solo
hojas maduras, debido a que la mayoria de las hojas de encinos son completamente
pilosas en ambas superficies cuando emergen de las yemas, y paulatinamente van
perdiendo {os tricomas (o no, dependiendo de las especies), hasta llegar a su completa
madurez que se caracteriza porque dejan de crecer. Los tricomas que quedan se
desprenden dificilmente y la ldmina adquiere una consistencia conidcea o coriaceo-
papirdcea (dependiendo de la especie). Desde que emergen de la yema y hasta que
adquieren las caracteristicas de madurez, reciben el nombre de hojas jévenes, 1o que
implica heterogeneidad en el grado de juventud de las mismas y consecuentemente
también en el grado de pilosidad que presentan, por Jo que incluir hojas jévenes o

inmaduras en un estudio de este tipo, introduciria heterogeneidad en el muestreo.

Las mismas 25 especies se analizaron al MEB para caracterizar los tipos de
tricomas foliares, para lo cual se tomaron muestras de la parte media de hojas maduras
provenientes de uno a tres ejemplares herborizados por especie (ver apéndice I para citas
de ejemplares utilizados para observaciones al MEB, previa autorizacién de los
responsables de las colecciones correspondientes). Las muestras consistieron de
fragmentos cuadrados de aproximadamente 0.7 mm de Jado; éstas se montaron en los

portamuestras con el envés hacia arriba y se cubrieron con oro bajo una ionizadora
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Emitech K 500. Después fueron examinadas y fotografiadas mediante el empleo del

MEB Hitachi 2460-N.

Resultados
En primer Jugar se revisé la distribucién de los tricomas sobre la superficie del envés de
las hojas en las especies de encinos inctuidas. Se reconocieron cuatro grupos (cuadro 4):

1) Pilosa. Los tricomas cubren totalmente la superficie del envés de las hojas.

2) Glabrescente. Los tricomas estan regularmente distribuidos en la superficie
del envés, su abundancia y distribuciéon permiten ver Ja epidermis. Su abundancia
aumenta ligeramente hacia las axilas de las venas secundarias, hacia la vecindad de la
vena media y/o hacia la base de las hojas.

3) Axilo-piloso. Se conservan solo algunos tricomas en las axilas de las venas
secundarias.

4) Glabra. Sin ningun tipo de tricoma sobre su superficie.

La mayorja de las especies estudiadas pertenecen a los grupos glabrescente y
axilo-piioso. Se resalta la posicidn de Q. emoryi Torr.,, Q. gentryi C. H. Miill. y Q.
laurina Humb. et Bonpl. que pueden ser consideradas como glabrescentes o axilo-

piloso, dependiendo de los ejemplares analizados (cuadro 4).

Cuadro 4. Relacién de las especies del género Quercus analizadas y la distribucion de tricomas
en la superficie del envés, [(*) Se observé variacion en el grado de pubescencia que presentan eslas tres
especies dependiendo de los ejemplares que se revisaron. Pueden ser glabrescentes o axilo-piloso.

Pilosa Glabrescente Axilo-piloso Glabro
Q. crassifolia Q. mexicana Q. acutifolia Q. pinnativenulosa
Q. candicans Q. emoryi* Q. aristaia Q. mullerii

Q. elliptica

Quercus sp. 1

Q. acherdophylla

Q. ocoteifolia

Q. saltillensis

Q. rubramenta

Q. laurina* Q. viminea

Q. geniryi* Q. depressa

Q. eduardii Q. affinis

Q. crispipilis Q. seemanni
Q. benthamii

Q. crispifolia

Q. sapotiifolia
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Otro aspecto estudiado fueron los tipos de tricomas que se presentan en el eavés
de las hojas de las mismas especies, en las cuales se encontraron dos tipos: glandulares
vermiformes y no glandulares. Los tricomas glandulares vermiformes encontrados son
del tipo uniseriado y se encontraron en 11 de las 25 especies analizadas. Las diferencias
observadas en éstos sélo corresponden a su longitud. Se agruparon en dos de acuerdo 2
este aspecto: los méas cortos miden entre 50 um y 100 pm (figura 24), éstos son escasos
y se concentran hacia la vecindad de la vena media o sélo en las axilas de las venas
secundarias. Los mas largos miden mas de 150 pm (figura 25) y aunque pueden ser
también escasos, su distribucion no se restringe a la vecindad de la vena media (cuadro
5). La actividad glandular de este tipo de tricoma fue observada en el envés de algunos

de los ejemplares revisados al microscopio estereoscopico.

Respecto a los tricomas que no son glandulares, exceptuando los casos de
Quercus mullerii Martinez y Q. pinnativenulosa C. H. Mull,, cuyas hojas son
completamente glabras, el resto de las especies presentan tricomas de este tipo en el
envés de las hojas. Se observaron cuatro formas diferentes, que se nombran y se

describen segun Jones (1986) como:

1) Tricoma fasciculado sésil (Tipo 5 en Jones, 1986). Se caracteriza por poseer
mas de dos elementos unicelulares de pared gruesa unidos entre si solo en la base. Este
tipo se observé sdlo en Quercus eduardii Trel., con la diferencia de presentar los radios

contortos (figura 26).

2) Tricoma estrellado (Tipo 6 en Jones, 1986). Consiste de tres o més elementos
unicelulares y generalmente de pared gruesa, que salen o nacen desde un punto de unién
en una forma paralela o casi paralela a la superficie. Se han observado dos formas de
estos tricomas: los elementos de la forma mas comun ocupan un solo plano o capa y se
observan en Quercus candicans Née (figura 27); la segunda forma tiene un segundo
juego de elementos en un plano superior a la primera capa: Q. emoryi Torr. y Q.

saltillensis Trel. presentan esta forma (figura 28).
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Figuras 24 — 29. Tipos de tricomas en especies del género Quercus. 24. Glandular
corto (Q. aristata). 25. Glandular largo (Q. gentryi). 26. Fasciculado sésil y contorto
(O. eduardii). Estrellado con una sola capa (Q. candicans). 28. Estrellado con dos
capas (Q. saltillensis). 29. Fasciculado cortamente estipitado (Q. aristata).



3) Tricoma fasciculado estipitado (Tipo 8, en Jones, 1986). Similar al tipo 5,
excepto que los elementos se fusionan prolongéndose juntos por armriba de la base,
formando una estructura parecida a un estipite de longitud variable. Los elementos o
radios de este tricoma, tienen diferente aspecto en las especies observadas de acuerdo a
si son lisos o crispados, contortos, revolutos o rectos. Este tipo de tricoma es el mas
comun en los encinos analizados; las especies en las que se observé fueron: Quercus
acutifolia Née, Q. affinis Scheidw., Q. arisiata Hook et Am., Q. benthamii A. DC., Q.
crispifolia Trel, Q. elliptica Née, Q. ocoleifolia Liebm., Q. laurina Humb. et Bonpl,, 0.
rubramenta Trel., Q. seemanni Liebm., Q. viminea Trel., Quercus sp. 1, Q. crassifolia
Humb. et Bonpl. y Q. sapoliifolia Liebm. La cuadro 5 muestra las variantes de este tipo

para cada una de las especies analizadas (figuras 29 - 33).

4) Tricoma multiradiado (Tipo 10, en Jones, 1986). Estd compuesto de varios
elementos de pared gruesa, generalmente unicelulares que emergen en una variedad de
direcciones azarosas partiendo de una base generalmente redondeada. Estos se pueden
observar en Quercus acherdophylla Trtel, Q. depressa Humb. et Bonpl. y Q. laurina

Humb. et Bonpl. (figuras 34 y 35).

Discusién y conclusiones

De las especies analizadas, Quercus mullerii y Q. pinnativenulosa presentan hojas
maduras completamente glabras, y Q. crassifolia y Q. candicans tienen hojas con el
envés completamente cubierto con tricomas que impiden ver la superficie. Q. mexicana,
Q. emoryi, Q. elliptica, Q. acherdophylla, Q. saltillensis, Q. laurina, Q. genryi, Q.
eduardii 'y Q. crispipilis presentan superficie glabrescente. El resto de Jas especies sélo

presentan tricomas en las axilas de las venas secundarias de las hojas.
Por otro lado, de forma general, los tricomas encontrados pueden ser glandulares

o no glandulares. Estos dltimos pertenecen a alguno de los siguientes tipos: fasciculado

estipitado, fasciculado sésil, multiradiado y estrellado. Los primeros son los més
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Figuras 30 — 35. Tipos de tricomas en especies del género Quercus. 30 y 31.
Fasciculado estipitado, con elementos lisos y revolutos (30. Q. affinis, 31. O.
ocoteifolia). 32. Fasciculado estipitado, con elermentos crispados y contortos
(Q. crassifolia). 33. Fasciculado estipitado, con elementos ligeramente
crispados y revolutos (Q. lawring). 34 y 35. Multirradiados (34. Q. depressa,
35. Q. acherdophylla). En las figuras 30 — 33 la linea de la derecha equivale a
200 pm; en las figuras 34 y 35 la linea equivale a 100 pm.



abundantes, como ya lo habia sefialado Jones (1986), quien menciona que este tipo de
tricoma alcanza su méaximo desarrollo en la seccion Erythrobalanus (= seccidn Lobatae

0 encinos rojos) del género Quercus, a la que pertenecen las 25 especies aqui analizadas.

Los resultados muestran que los tricomas glandulares y no glandulares no son
excluyentes entre si y una especie puede presentar ambos tipos de tricomas. Destaca el
caso de Quercus laurina que ademas de tener tricomas glandulares, presenta tricomas
fasciculados estipitados concentrados hacia las axilas de las venas secundarias, y
tricomas de tipo multiradiado, que se localizan sobre la vena media o cercanos a ésta y
hacia la base de la ldmina. De las especies revisadas, ninguna presenta solo tricomas
glandulares y, por el contrario, si hay los que tienen solo tricomas no glandulares sobre

la superficie abaxial.

El andlisis de la cantidad y tipos de tricomas resulta valioso en la caracterizacion
de Jas especies del género Quercus, aun cuando en algunos casos s6lo se han analizado
al microscopio de luz. La utilizacidén cada vez més frecuente de] MEB ha permitido
explorar mas detalles de los diferentes tipos de tricomas, precisando asi aspectos tales
como s son lisos o crispados; revolutos, contortos o rectos; o la variacién en ta longitud

del estipite.

De esta forma, este trabajo aporta informacion adicional para la caracterizacion
de 25 especies de encinos de la seccién Lobaiae (encinos rojos) contribuyendo asi junto
con otros caracteres a mejorar el conocimiento de la ingrincada taxonomia de las

especies del género Quercus.
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Cuadro $. Relacién de ios tipos de tricomas glandulares y no glandulares encontrados en el envés de las

especies del género Quercus analizadas.

Especie Tricomas no glandulares Tricomas glandulares
Q. acutifolia fasciculado cortamente estipitado, con Ausente
elementos que radian rectos o casi rectos
Q. acherdophylla multiradiado Ausente
Quercus sp. | fasciculado estipitado, con elementos lisos Ausente
y resotutos
Q. affinis fasciculado estipitado, con elementos lisos Ausente
y resolutos
Q. aristata fasciculado cortamente estipitado, con glandulares cortos
elementos que radian rectos o casi rectos
Q. benthamii fasciculado estipitado, con elementos Ausente
ligeramente crispados y revolutos
Q. candicans estrellado con un plano Ausente
Q. crassifolia fasciculado estipitado, con elementos glandulares largos
crispados y contornos
Q. crispifolia fasciculado estipitado, con elementos lisos Ausente
y resolutos
Q. crispipilis fasciculado estipitado, con elementos glandulares largos
crispados y contornos
Q. depressa Multiradiado Ausente
Q. eduardii fasciculado sésil, con elementos lisos y Ausente
contomos
Q. elliptica fasciculado cortamente estipitado, con glandulares largos
elementos gue radian rectos o casi rectos
Q. emoryi estrellado con dos planos plandulares cortos
Q. gentryi fasciculado cortamente estipitado, con glandulares largos
elementos ligeramente crispados y
resolutos
Q. laurina fasciculado estipitado, con elementos glandutlares largos
ligeramente crispados y revolutos; ademas
tricomas multiradiados
Q. mexicana fasciculado cortamente estipitado, con glandulares largos
elementos crispados y contortos
Q. mullerii ausencia de tricomas Ausente
Q. ocoreifolia fasciculado estipitado, con elementos lisos Ausente
y resolutos
Q. pinnativenulosa ausencia de tricomas Ausente
Q. rubramenta fasciculado estipitado, con elementos Ausente
ligeramente crispados y revolutos
. saltillensis estrejlado con dos planos glandulares largos
Q. sapotiifolia fasciculado estipitado, con elementos lisos glandulares cortos

y resolutos

Q. seemanni

fasciculado estipitado y con elementos
ligeramente crispados y revolutos

Ausente

Q. vinlinea

fasciculado estipitado, con elementos lisos
y revolutos

glandulares Jargos
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3. Arquitectura foliar

Introduccién

La hoja de los encinos es un érgano que se puede obtener facilmente y del que se pueden
observar gran cantidad de caracteres morfolégicos que permiten diferenciar a las
especics del género Quercus. Recientemente, la arquitectura foliar ha recibido mayor
atenciéon y ha demostrado ser una herramienta importante en el reconocimiento
taxonérjco de hojas fosiles (Leaf Architectwre Working Group, 1999) y en la
caracterizacién de algunas especies de grupos actuales, como en los encinos (Valencia,

1994).

Hickey (1973) define la arquitectura de las hojas como la descripcidn de aquellos
elementos que constituyen la expresién superficial de la estructura foliar, incluyendo la
forma, los patrones de venacién, la configuracion marginal, y las caracteristicas de las
glandulas. En las descripciones del género Quercus se han utilizado caracteres de la
arquitectura foliar, aunque en la mayoria de los casos de una manera superficial. Sin
embargo, Oersted (en Liebmann, 1869) publicé algunas observaciones sobre
caracteristicas de la venacion para todo el género. Este autor argumenta que estos rasgos
morfoldgicos, junto con otras caracteristicas de las hojas son de gran importancia en la
clasificacion de Quercus. Camus (1936) y Ponce (1941) también utilizaron estos
caracteres en la descripcion de las especies del género; sin embargo, al igual que

Oersted, no proporcionaron muchos detatles.

Jensen er al. (1993) realizaron un estudio morfométrico en dos especies de
encinos rojos de Estados Unidos, Q. ellipsoidalis 'y (. rubra, para demostrar la
hibridacidn entre ellos. Tucker (1974) estudi6 la forma de la hoja en algunas especies de
encinos de América, sefialando que el uso de ciertos caracteres morfoldgicos foliares
puede dar resultados engafiosos cuando son usados para establecer relaciones entre las

especies.
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Daghlian y Crepet (1983) elaboraron una descripcion de la arquitectura de las
hojas de algunas especies norteamericanas de Quercus. Asimismo, Wolfe (1989) utilizé
la arquitectura foliar para establecer relaciones entre los érdenes de ta subclase
Hamamelidae. Valencia (1994) analiz6 los patrones de venacién de Q. affinis y Q.
laurina y encontré caracteres que permiten diferenciarlas. Yan y She-Kun (2002)
estudiaron la arquitectura foliar en el género Quercus, subgénero Cyclobalanopsis de
China y encontraron que comparte caracteristicas con 7rigonobalanus y apoyan la

hipétesis en que Cyclobalanopsis aparece como grupo basal en el género Quercus.

En este trabajo se explora el valor de la arquitectura foliar como una herramienta
para la caracterizacién taxonémica de un grupo de 27 especies de encinos rojos (seccion
Lobatae). Se analizan caracteres referentes a la forma de la hoja, base, 4pice, peciolos,

tipo de margen y patrones de venacion.

M¢étodo
Se obtuvieron hojas maduras de ejemplares herborizados que representan a las especies
involucradas (uno o dos ejemplares por especie y una o dos hojas por especie). Las hojas
obtenidas se sometiron a aclaramiento, para lo cual se sumergieron en una solucién de
NaOH caliente, después se lavaron con agua corriente, se colocaron en hipoclorito de
sodio hasta que quedaran blancas, posteriormente se lavaron y mas tarde se
deshidrataron en alcoholes graduales (alcohol de 30%, 50%, 70%, safranina disuelta en
alcohol de 96%, 96%, absoluto 1, absotuto 2, xjlol 1 y xilol 2) y finaimente se montaron
en resina sintética entre dos vidrios de tamano adecuado para cada hoja. Cuando las
preparaciones pudieron ser manipuladas se observaron al microscopio optico a
aumentos de 10X para conocer los caracteres de arquitectura foliar de las especies de

encinos estudiadas.
Con base en observaciones generales de los atributos presentados en las hojas de

las especies de encinos y en los aspectos sugeridos por Leaf Architecture Working

Group (1999), se seleccionaron los caracteres que se estudiaron en este trabajo, que en
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general son de tipo cualitativo y son: la forma general de la [4mina; la forma de la base y
la del 4pice de la ldmina; la presencia de una prolongacién laminar en el borde del
peciolo; tipo de venacién principal; espacio y constancia del angulo formado por las
venas secundarias; de las venas de tercer orden se analizd su curso, el angulo de
divergencia y la constancia de su angulo; de las venas de cuarto orden sélo se revisé su
curso; asimismo se analizé el orden més alto de venacion presentado por especie; la
presencia o no de venas libres en las areolas y la forma de los dientes marginales en el

caso de estar presentes.

Resultados

Caracteres generales de la forma de la ldmina de la hoja

El primer caracter analizado fue la forma general de la hoja. Se observaron cinco

formas:

e Eliptica: la parte mas ancha de }a lamina considerada longitudinalmente se Jocaliza a
la mitad de Ja hoja (Leaf Architecture Working Group, 1999).

e Oblonga: la parte més ancha de la lamina es una zona hacia la mitad longitudinal de
la hoja. En esta zona los margenes a cada lado de la hoja son paralelos a cada lado
(Leaf Architecture Working Group, 1999).

o Lanceolada: la parte mas ancha de la ldmina se localiza hacia la parte basal de la
misma (Leaf Architecture Working Group, 1999). La relacion largo:ancho de la
lamina es 6:1 - 3:1 (tomado de Radford er al. 1974).

® Obovada: la parte mas amplia de la 14mina se localiza hacia la parte basal de la
misma (Leaf Architecture Working Group, 1999). La relacién largo:ancho de la
jamina es 2:1 - 3:2 (tomado de Radford ef al. 1974).

e QOvada: la parte mas amplia de 1a l4mina se localiza hacia el lado apical de la misma

(Leaf Architecture Working Group, 1999).

La forma maés frecuente en las hojas de las especies analizadas resulté ser la

eliptica, seguida por la oblonga, luego !a lanceolada, la obovada y en altimo caso la
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Figura 36. Formas generales de hojas en algunas especies de Quercus. A — D: forma

|

eliptica, A. Q. acutifolio, B. Q. mexicana, C. Q. acherdophylla, D. Q. efliptica. E - G:
forma oblonga, E. Q. mexicana, F. Q. viminea, G. Q. acherdophylla. H. — J: forma
lanceolada, H. Q. acwifolia, Q. affinis, J. Quercus sp. 1. K — M: forma obovada, K. Q.

lauwrina, L. Q. aristata, M. Q hirtifolia, N. forma ovada, N. Q. benthamii.



ovada (figura 36). Este es un caracter en el que se observé gran variacién morfologica

intraespecifica, siendo Quercus acutifolia, Q. affinis, Q. elliptica'y Q. saltillensis en las

que se observd la mayor variacidén, mientras que las especies mas constantes en este

aspecto son Q. benthamii, Q. crassifolia, Q. candicans, Q. seemanni y Q. hirtifolia

(cuadro 6).

La forma de la base de las hojas de las especies estudiadas permitié formar cinco

grupos diferentes (figura 37, cuadro 6):

Cordada. Los mérgenes a cada lado del peciolo forman cada uno un lébulo
semejando un corazoén.

Truncada. Se presenta cuando los méargenes a cada lado del peciolo forman entre
ambos un borde transversal.

Redondeada. Los mérgenes de la hoja a cada lado del peciolo forman entre ambos
un arco continuo. Esta es la forma que se observé con mas frecuencia. Se presenta
en Q. acutifolia, Q. acherdophylla, Q. candicas, Q. crassifolia, Q. crispipilis, Q.
depressa, Q. elliptica, Q. emoryi, Q. laurina, Q. mexicana, Q. nixoniana, Q.
pinnativenulosa, Q. rubramenta, Q. viminea'y Quercus sp. 1.

Cuneada. Los margenes de la hoja a cada lado del peciolo forman un angulo de
entre 45° y 90° grados.

Decurrente. En este tipo de base los margenes de la lamjna se proJongan a cada lado

del pecfolo, disminuyendo en amplitud hasta que la ldmina desaparece.

Por su parte, la forma del dpice de las 27 especies incluidas permitié hacer cuatro

grupos (figura 38, cuadro 6):

Estrecho. Los margenes convergen en un angulo menor a 45°.

Redondeado. Los margenes convergen formando un arco continuo.

Obtuso. Los margenes convergen formando un angulo mayor de 90°.

Recti-dngulo. Los margenes convergen formando un dngulo entre 90° y 45°. Esle
tipo de 4pice es el que se observé con mas frecuencia. Se presenta en Q. acutifolia,

Q. acherdophylla, Q. affinis, Q. benthamii, Q. crispifolia, Q. depressa, Q. eduardii,
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Q. elliptica, Q. emoryi, Q. hirtiifolia, Q. lawrina, Q. mexicana, Q. ocoteifolia, Q.

pinnativenulosa, Q. rubramenta, Q. saltillensis, Q. seemanni, y Quercus sp. 1.

Respecto al margen, de las 27 especies analizadas sélo 11 presentan el margen
dentado (cuadro 6), en éstas, el lado apical de cada diente en la mayoria de Jos casos es
céncavo. Solamente Quercus viminea 'y Q. hirtifolia presentan dientes con el lado apjcal
recto. El lado basal de los dientes es convexo en Quercus affinis, Q. candicans, Q.
eduardii, Q. laurina, Q. ocoreifolia (en los casos en los que se presenta), (.
pinnativenulosa y Q. hirtifolia, y concavo en Q. acutifolia, Q. crassifolia, Q. depressa,
Q. emoryi y Q. viminea. Esta Gltima especie en algunos casos puede tener dientes con el
lado basal recto. En todos los casos el sinus es redondeado y Jos dientes son simples

(figura 39, cuadro 6).

Caracteres del peclolo

El aspecto analizado del peciolo fue la presencia o no de una prolongacion de la lamina
de la hoja sobre sus flancos, refiriéndose a si el peciolo es alado o no respectivamente;
[1 de las 27 especies analizadas presentan peciolos alados. Este es un caracter facil de
distinguir y sin variacién intraespecifica en el grupo de especies analizadas (figura 40,

cuadro 6).

Patrones de venacion

El patron de venacion de primer érden de las hojas de las especies del género Quercus
analizadas no presenta variacion. En todos los casos es pinnado, es decir, hay una sola
vena primaria bien definida de la que emergen las venas secundarias. Estas ultimas si
presentan variacién interespecifica. A excepcion de Q. emoryi y Q. acutifolia (figuras
41ay 41b) que tienen un patrén semicraspeddédromo (las venas secundarias se ramifican
hacia €] margen, una de las ramificaciones termina en el margen y la otra se une con la
secundaria supra-adyacente), el resto de las especies analizadas presentan venas de
segundo orden broquidédromas, lo que significa que las venas secundarias se unen en

una serie de arcos prominentes, sin llegar enteras hasta el margen (figura 41¢, cuadro 6).
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Figura 39. Margen dentado en hojas de especies de encinos. A. Quercus

acutifolia. B. Q. hirtifolia. C. Q. laurina. D. Q. affinis. E. Q. emoryi. F. Q.
viminea. G. Q. crassifolia y H. diente simple de Q. affinis.



Figura 40. A. Peciolo sin prolongacién de la ldmina (Q. acherdophylla). B. Peciolo con
prolongacién de la ldmina de la hoja (Q. /aurina), las flechas sefialan la prolongacién de
la ldmina a cada lado del peciolo. Ambas fotograflas la misma escala.



Asimismo, a excepcidn de Quercus acutifolia, las 26 especies restantes presentan hojas
consideradas como festonadas por tener a lo largo de toda la hoja o en algtin segmento
de la misma, uno o mas juegos adicionales de 16bulos fuera del 16bulo broquidédromo
principal (figura 4ic). Ademds, seis de las 27 especies (Q. affinis, Q. candicans, Q.
crassifolia, Q. hirtifolia, Q. laurina y Quercus sp. 1) tienen o pueden tener venacion
craspedédroma, esto es que Jas venas secundarias terminan en el margen, por lo menos

las apicales que se relacionan con los dientes del margen (figura 41d, cuadro 6).

El espacio entre las venas secundarias en Ja mayoria de los casos es irregular, sin
mostrar ningun patrén particular (figura 4la - ¢). En Q. benthamii, Q. aristala, Q.
crispipilis, Q. eduardii, Q. crispifolia 'y Q. hirtiifolia se observé que el espacio entre las
venas secundanas se incrementa hacia el dpice (figura 4le), sélo en Q. mullerii y
Quercus sp 1, se presenta disminucion en el espacio de las venas secundarias hacia el

apice (figura 41f, cuadro 6).

El 4ngulo de divergencia de las venas de segundo orden respecto a la vena media
también presenta variantes. La mayoria de las especies presentan hojas que tienen venas
secundarias cuyo dngulo de divergencia aumenta hacia las venas que estdn en el 4pice,
por ejemplo Quercus sp. 1, Q. mullerii y Q. ocoteifolia entre otros (figura 41g). Le
siguen en frecuencia las especies que tienen hojas con venas que disminuyen su angulo
en las venas que estan en el centro de las hojas tales como Q. affinis, Q. acherdophylia,
Q. crispipilis, Q. gentryi, Q. saltillensis y Quercus sp. 2 (figura 41d). En seguida se
encuentra el grupo de especies que tienen venas secundarias con angulos que
disminuyen hacia el dpice, por ejemplo Q. aristata, Q. benthamii, Q. candicans y Q.
crassifolia (figura 4le). Luego las de venas secundarias cuyos angulos divergen sin
ningln patrén, es decir, son irregulares como en Q. depressa, Q. laurina, Q. mexicana'y
Q. emoryi (figura 41b y 41c). Finalmente sélo Q. acutifolia tiene venas secundarias

cuyos 4ngulos de divergencia disminuyen hacia la base de la hoja (figura 41a, cuadro 6).
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Figura 41. Patrones de venacién en hojas aclaradas de algunas especies de
encinos. A. Q. acutifolia (semicraspedodroma). B. Q. emoryi
(semicraspedodroma). C. Q. laurina (broquidédroma). D. Q. affinis
(broquidédroma). E. Q. aristata (broquidédroma). F. Q. mullerii
(broquiddédroma). G. Quercus sp. 1 (broquidédroma).



Cuadro 6. Caracteres de hoja. El numero 1 indica la presencia del caracter en la especie respectiva. ¢C = concavo, ¢v = convexo, r =recto, a =
aumento, 4 = disminugién,

Forma hoja Forma base Forma dpice [Dientes Patron de venacién de venas 2as |Venas las
£
é g ® P %
02
5 HRARLHEE N AL R
SIEclg(2|3|5(5(s|2[5(8(2(8] & |=|s|s|s|é&l &8 | 28 | 2 §
Slalslslglslelglal8lalgl8ls o cl8lzlels 2 g £ S
Q. acutifolia 1 1 1| f 1 1 1|ecrec 1 Ireguiar |dBase |Obtuso  |dApice
Q. acherdophylla 1 1 1 1] 1 1 1 1} 1 Iregulas [dCentro |Obluso  |lrregular
Q. affinis 1 1] 1| 1 1 1 Jeeicv fee ir 1] 1] ifiregular [dCentro JObluso  |aApice
Q. anstata 1 1 1 1 1 1 1 aApice |dApice [Obtusa |dApice
Q. banthamii 1 1 1 1 1| 1 afdpice |aApice |Obluso |aApice
Q. candicans 1 i 1] 1 1 1] 1] 1 cefee fov 1| 1] #]ireguiar [dApice |Obtuso |aApice
Q. crassifolia 1 1] 1 1 1 1 eclee 1| 1] 1|eCentro |dApice |Obtuso |aApice
Q. crispifolia 1 1 1] 1 1 1 1 aApice |dCentro |Obluso |aApice
Q. crispipilis 1 1] 1 1 1 1 1 1 aApice |dCentro |Obluso |lmegular
Q. depressa 1 1 1 1 1leciee 1 1|l 1 Iregular |Irregular |Obluso  |Imegular
Q. eduardii 11 1] A 1l 1 ahpice |dapice |Obluso |dapice
Q. elliptica 1 1 1] 1] 1 1 1 1 1 1 Imegular [dApice |Obtusc  [dApice
Q. emoryi 9 i1 1 1 1|ecice L 1 \rregular |lmegular |Obtuso  |[Irregular
Q. hirtifolia 1 1 1 1|rtev eviev 1| 1| f1laspice |aApice |OCbtuso |dApice
Q. laurina i 11 1) 1] 1] 1| 1 1 1|ecicv 1 1 1 aCentro |Iregular [Obluso  |Homogeneo
Q. mexicana 1 1 1] 1 1 1 3 i 1 Iregular |Iregular |Obtuso  |Imegular
Q. mullenii 1 q 1 1 1 il 1 dApice |aApice |Azaroso |lIrregular
Q.. nixoniana 1 1 1 1 1] 1] 1 1 1| 1 Iregular [dCentro |Obtuse |dApice
Q. ocoteifolia 11 1 1 i 11 1 1 |ecicv 1 1l 1 Iregular |aApice |Obluso |Homogeneo
Q. pinnativenulosa 1 1 i i1 1eclov 1 1 1 Ireguiar |aApice |Azaroso |iregular
Q. rubramenta 1 | 1 1 11 1 1 1 1] 1 Irregutar |dCentro |Obtuso |aApice
Q. saltifensis 1 1 4] 1] 1| 1 i 1 1 1] 1 Iregutar |dCentro |Oblugo  |aApice
Q. sapotiifolia 1 1| 1 1 1| 1 1] 1 Irregutar [dCentro |Obtuso  |dApice
Q. seemanryi 1 1 1 1 1 4 Irregular |dApice |Obtuso [Homogeneo
Q. viminea 1 1 1 1 1 1 rir celen 1 i i Irregular |aApice |Obtuso |dAplce
Quercus sp.1 1 1 i 1 1 1 B Irregular |aApice |Obtuso |Homogeneo




La relaciéon que guardan las venas de tercer orden con relacién a la vena
primaria, forma un dngulo que puede caracterizar a algunas especies (Leaf Architgecture
Working Grouop, 1999). En las especies estudiadas a excepcion de Quercus mullerii 'y
Q. pinnativenulosa que son azarosos, el resto de las especies presenta un angulo obtuso
y este dngulo varia de manera irregular en Q. acherdophylla, Q. crispipilis, Q. depressa,
Q. emoryi, Q. mexicana, Q. mullerii, y Q. pinnativenulosa. En Quercus sp. 1, Q.
laurina, Q. ocoteifolia, Q. seemanni y Quercus sp. 2 es homogéneo. Ocho especies
disminuyen su dngulo hacia el apice y otras ocho presentan aumento del dngulo de las

venas terciarias hacia el dpice (figura 41, cuadro 6).

El curso de las venas de cuarto orden es un caricter muy variable y subjetivo
para ser definido, ya que varia ain en la misma hoja. Un comportamiento similar es el
que presentan las venas libres en las areolas y el orden mas alto de venacién observado,
ya que éstas presentan variacion intraespecifica grande y atin en la misma hoja. La gran
variacién en estos caracteres impide utilizarlos para definjr especies en el género

Quercus.

Discusion y conclusiones
La forma de la hoja es un caracter que resulta muy facil de observar y describir, sin
embargo, la variacién que se presenta en algunas especies del género Quercus y aun en
e] mismo individuo o ejemplar de herbario, hace dificil que este carécter se utilice por si
s6lo para la delimitacidn de las especies de encinos. Por otro lado, la forma de la base y
del apice son caracteres que aunque presentan polimorfismo especifico, tienen mayor
constancia que la forma de {a hoja. El peciolo alado o prolongacion de la 1amina sobre el

peciolo también resultd ser un caricter constante en las especies analizadas.
Las hojas de las especies incluidas en la mayoria de los casos presentan margen

entero y s6lo Q. acutifolia, Q. candicans y Q. crassifolia tienen margen dentado en la

mayor parte de su hoja y de manera constante. Las restantes nueve especies que suelen
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presentar dientes [os restringen a ]a mitad o cuarta parte distal de la hoja y en ocasiones
carecen de ellos. No obstante lo anterior, la variacién sobre la presencia o ausencia de
dientes, la distribucién de los mismos en la hoja y la forma que presentan los dientes es

limitada y contribuyen en la caracterizacién de las especies en Quercus.

El patrén general de venacién corresponde al pinnado en todas las especies
analizadas y en todo el género Quercus. Se presentan diferencias en algunos aspectos de
las venas secundarias de las hojas observadas como son semicraspedddromas,
broquidédromas, festonadas, craspeddédromas, el espacio entre las venas secundarias y el

angulo de divergencia de las mismas.

En el estudio aqui presentado se observaron varios aspectos que son homogéneos
(hojas alternas, simples, venacién pinnada, con un par de venas basales, simetria
bilateral, peciolo de insercion marginal en la base) y no son Utiles para caracterizar
especies de encinos. Asimismo hay otros que son muy variables de manera
intraespecifica, tales como la presencia de venas agréficas, curso de venas de cuarto
orden, presencia de venacion libre en las areolas y el orden mas alto de venacidn
alcanzado en cada hoja observada. Estos aspectos varian en la mayoria de las hojas y
puede resultar subjetiva su definicién, consecuentemente tampoco contribuyen para

caracterizar especies.

Los caracteres que presentan mayor constancia en las diferentes especies del
género Quercus analizadas fueron: la presencia de peciolo alado, patrén de las venas de
segundo orden, constancia de] 4ngulo y el espacio de venas secundarias, variabilidad del
angulo de las venas de tercer orden y la forma de los dientes en €l margen de la hoja.
Estos caracteres podrian ser utilizados junto con otros en la delimitacién de algunas
especies de) género Quercus. Los aspectos analizados en este capitulo permiten seguir
afirmando que la hoja es un 6rgano de gran utilidad del que se pueden obtener atributos

para caracterizar a las especies del género Quercus.




Reconocimiento de la serie Lanceolatae Trel.

Introduccion
Durante las ultimas décadas se ha pretendido que las clasificaciones taxondmicas
reflejen la historia de los organismos y sus relaciones de parentesco. Hasta hace
aproximadamente medio siglo, esta reconstruccién era tarea de investigadores
considerados autoridades o especialistas taxonémicos, que con base en su conocimiento
de los taxa proponian las posibles relaciones entre éstos (Huelsenbeck y Rannala, 2000).
Sin embargo, esta tarea ha sido cuestionada como ciencia, ya que no conltleva un método
que permita reproducir o poner a prueba los resultados. Uno de los mayores avances en
sistematica en los pasados 50 afios ha sido la introduccion de un método explicito y
“reproducible™ para proponer hipotesis filogenéticas entre Jos seres vivos que puede
extrapolarse a la clasificacion de los organismos y que se conoce como cladismo o

sistemnatica filogenética.

Los estudios o analisis filogenéticos a través del método cladista involucran una
serie de pasos interdependientes: trabajo exploratorio (seleccion de caracteres y taxa),
coleccion de datos y organizacién (codificacion de caracteres) y andlisis (arboles
optimos encontrados) mediante parsimonia, que presupone la eleccion de la hipotesis
mas sencilla como posible explicacion filogenética (Poe y Wiens, 2000). Este método
proporciona rigor y permite reproducir o rechazar la o las hipétesis propuestas que

representan las relaciones filogenéticas entre los organismos y su historia.

De esta forma, el objetivo de este apartado es reconocer mediante el método
cladista al grupo monofilético que pueda denominarse serie Lanceolatae, originalmente
circunscrito por Trelease y posteriormente retomado por Camus (1936 - 1952) como
subseccion Lanceolatae. Asimismo se pretende conocer los caracteres sinapomorficos
que definen a la misma y las relaciones filogenéticas de las especies incluidas en dicha

serie.
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Método
Para cumplir con los objetivos planteados en esta seccion del trabajo, se desarrolld el

siguiente método.

Seleccion de taxa

La seleccion de taxa fue un proceso que se inici6 tomando como base la obra
monografica de Trelease (1924), la cual presenta un esquema de clasificacidon que
aunque no es filogenético, incluye a la mayoria de las especies del género Quercus del
continente americano organizadas en grupos supraespecificos denominados series
(figura 42). Esta clasificaciéon ha motivado numerosas publicaciones como las de Camus
(1936-1952), Muller (1942), Muller y McVaugh (1972) y Valencia (1995) entre otras,

donde se han propuesto diversas modificaciones e interpretaciones.

En el continente americano, los encinos de la seccion Lobatae (encinos rojos)
forman un grupo monofilético. A esta seccidn pertenece la serie Lanceolatae que nos
ocupa. La serie Lanceolatae y sus relaciones filogenéticos no han sido evaluadas
cladisticamente. Debido a la incertidumbre en la monofilia del grupo interno y al
desconocimiento de cudl es el posible grupo hermano, en primer lugar se realizdé un
analisis de las series propuestas por Trelease (1924) y los caracteres que las definen.
Particularmente se analizaron los caracteres propuestos como diagnoésticos de la serie
Lanceolatae y los de las series de la seccion Lobatae que tienen especies con hojas
parecidas morfologicamente a las especies de la serie Lanceolatae como son las series
Mexicanae, Saltillenses, Oligodontae, Viminae, Durifolia, Benthamiae, Rapurahuenses,
Uruapanenese, Depressae y Acatenangenses. Asimismo se analizaron los caracteres de
tres series que se incluyeron simultaneamente como grupos externos supuestamente
alejados de la serie Lanceolatae (figura 42) segin el esquema de Trelease (1924). Estas
son Acutifoliae, Callophyllae y Crassifoliae. El objetivo de esto fue poner a prueba en
forma rigurosa la monofilia del grupo interno al incluir tanto “series cercanas” como

“series alejadas” a la serie Lanceolatae.
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De esta forma, los criterios de inclusion de taxa fueron: 1) la serie Lanceolatae
(todos sus integrantes); 2) las series con especies de la seccidén Lobatae cuyas hojas se
parecen morfolégicamente a las de las especies de la serie Lanceolalae (margen entero o
solo dentado hacie el apice, hojas lanceoladas o elipticas, glabras o glabresentes); 3)
series alejadas de Lanceolatae de la seccion Lobatae. El andlisis de los caracteres que
definen a las series mostraron superficialidad y ambiguedad, por lo que se decidié

trabajar con especies representantes de las series de interés.

Se procedid a la revision de caracteres, utilizando los ejemplares herborizados de
las especies incluidas, depositados principalmente en los herbarios MEXU, FCME,
XAL y ENCB. De esta forma se generaron o propusieron hipétesis de homologia. Esta
actividad mostré que varios ejemplares estaban mal determinados, ademas algunas
descripciones (posteriores a las originales) de las mismas especies, son demasiado
amplias y sobrestiman la variacion de los respectivos taxa. Estos problemas indicaron la
necesidad de hacer una revision taxondmica de los taxa que se incluirian, para lo cual se
observaron ejemplares tipo prestados por los herbarios Nacional de México (MEXU),
National Museum of Natural History Smithsonian Institution (US), Copenhagen ( C),
Kew (K), Field Museum of Natural History (F), Gray Herbarium (GH), Herbario de
Bruselas, Bélgica (BR), U. S. National Arboretum (NA), Missouri Botanical Garden
(MO) y Museo Nacional de Costa Rica (CR), o en su defecto se obtuvieron fotografias
de los mismos proporcionadas por los herbarios de Paris (P) y Madrid (M), y en ultimo
de los casos se trabajé con las fotografias de los tipos incluidas en la monografia de
Trelease (1924). Asimismo se realizé trabajo de campo visitando algunas de las
localidades donde se colectaron los tipos. Adicionalmente se obtuvieron las
descripciones originales de todas las especies incluidas. Esta revisién permitié conocer

la variacion y los limites de las especies previamente seleccionadas.

Esta actividad condujo al hallazgo de tres especies nuevas para la ciencia

(Quercus sp. 1 y Quercus hirtifolia y Q. nixoniana), asi como la redescripcion de una de
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la que sélo se conocia la colecta del tipo (Q. pinnativenulosa C. H. Miill.). Asimismo se
detectaron dos problemas taxonémico-nomenclaturales: uno con (. acatenangensis, Q.
trinitatis, Q. zempoaltepecana, Q. ocoteifolia y Q. laurina y el otro con Q.
tlapuxahuensis y . laurina. Lo anterior resultd en la inclusion de un niimero mayor de
terminales (30) que el que originalmente se habia planteado para el analisis filogenético
(ver apéndice 2 que incluye la sintesis descriptiva para cada una de las especies

incluidas y fotografias de Jas mismas).

De esta forma, de las 73 series de encinos rojos propuestas por Trelease (1924),
se incluyeron, ademas de la serie Lanceolatae en donde se ubica a Quercus affinis, Q.
laurina y Q. acatenangensis, representantes de otras 18 series, que de acuerdo con el
esquema de relaciones de las series americanas de Trelease (op cit), cuatro son
relativamente cercanas a la serie Lanceolatae y 14 estan mas alejadas (figura 42).
Asimismo se incorporaron a este estudio otras siete especies que no estan ubicadas en
serie alguna, dado que fueron descritas después de que la obra de Trelease (1924) fuera

publicada. En total se incluyen 30 terminales consideradas como especies (cuadro 7).

Taxa excluidos

En algiin momento del proceso de seleccion de taxa se evalué la posibilidad de incluir
terminales adicionales a aquellas de la lista del cuadro 7, sin embargo, hubo diferentes
factores que hicieron declinar tales posibilidades. A continuacion se discuten los que

eventualmente fueron considerados.

1. No se incluyeron representantes de encinos de la seccion Quercus (encinos
blancos), ni tampoco de la seccion Protobalanus (encinos dorados o intermedios), ya
que como lo demuestran Nixon (1993a) y Manos et al. (1999), son claramente diferentes
y son considerados cada uno como un grupo monofilético (figura 23). Incluir un grupo
mas alejado (de otra seccién en este caso) aparentemente conduciria a obtener mas
caracteres, sin embargo, los caracteres que se podrian incluir con la presencia de este

tipo de grupos en muchos casos no serian comparables. Asimismo, otro problema es la
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variacion que existe en los encinos blancos que es demasiado amplia y Ja especie que se

elija, independientemente de cudl sea, no representaria satisfactoriamente a este grupo.

2. La sinonimia en el género Quercus para algunas de las especies es numerosa.
La revision de material original permite ver que hay congruencia entre las descripciones
y los ejemplares que respaldan los sindénimos con aquellos del nombre aceptado,
apoyandose asi tales propuestas de sinonimias. Por lo anterior, en la mayoria de los
casos no se considerd necesario incluir los sinonimos a excepcidn de Q. ocoteifoliay Q.
trinitatis que han sido propuestas como sindonimos de Q. laurina (Muller y McVaugh,
1972 y Valencia, 1994 respectivamente), pero que muestran diferencias que ponen en

duda que se trate del mismo taxon.

3. Originalmente se incluyeron, ademas de las 30 especies citadas, siete
terminales adicionales correspondientes a siete especies de las seccion Lobatae (.
Slagelifera, Q. tonduzii, Q. borucasana, Q. lowiliamsii, Q. guilielmii-trelease Q.
eugeniifolia y Q. salicifolia). Sin embargo, el material con el que se contd sélo fue un
ejemplar para los cinco primeros taxa y una fotografia para Q. eugeniifolia. En el caso
de Q salicifolia se revisaron las colecciones de los herbarios y la depuracién sélo
permitié encontrar tres ejemplares que pertenecen a esta especie, los cuales no fue
posible analizar al MEB debido a que los que originalmente se manejaron como (.
salicifolia, en realidad pertenecian a un taxon diferente (Quercus nixoniana Valencia y
Lozada). La obtencién de material adicional para estos taxa resulté muy complicada, ya
que a excepcidn de Q. salicifolia que se localiza en la vertiente del Pacifico mexicano

de la Sierra Madre del Sur, el resto de las especies se distribuye en Centroamérica.

El escaso malerial con el que se contd para estos taxa fue el proporcionado en
préstamo por los herbarios mencionados con anterioridad, asi como algunos ejemplares
depositados en los herbarios Nacional de México (MEXU) y de la Facultad de Ciencias
{FCME). La escasez de material de herbario para estas terminales y la inclusion original

de estos ocho taxa en el andlisis, condujo a que la matriz tuviera muchos datos
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desconocidos. En un andlisis preliminar realizado utilizando esta matriz, las terminales

se comportaron como comodines en los drboles resultantes y €l consenso colapso todas

las ramas. Por este motivo, se decidio remover las terminales que tuvieran mas del 50%

de caracteres faltantes. Por tal motivo y como se ha mencionado, el cuadro 7 muestra las

especies finalmente incluidas en este estudio.

Cuadro 7. Especies y series del género Quercus incluidas en el andlisis clad{stico (* Series cercanas a
Lanceolatae; ** Series alejadas a Lanceolatae). Entre paréntesis se incluye el nimero de especies
incluidas de cada serie y el nimero de especies que comprende |a serie respectiva. No fueron
considerados sinénimos actualmente propuestos. En el caso de (). cuajimaipana, aunque originalmente
fue propuesta por Trelease en la serie Lanceolatae, |a revision del material tipo y del protdlogo muestran
que no pertenece a ta serie Lanceolatae, y se propone como sinénimo de . crassipes de la serie

Mexicanae.
SERIES Especies incluidas en este anlisis
*Acatenangenses | 0. acatenangensis Trel. (1 de 1, 100%)
** Acutifoliae Q. acutifolia Née (1 de 7, 14%)
** Aristatae Q. aristata Hook. et Am. (1 de |, 100%)
**Benthamiae Q. benthamii A.DC., O. rubramenta Trel. (2 de 3, 75%)
**Calophyllae Q. candicans Née (1 de |, 100%)
**Crassifoliae Q. crassifolia Humb. et Bonpl. (1 de 4, 25%)
* Crispifoliae Q. crispifolia Trel. (1 de 1, 100%)
**Crispipiles Q. crispipilis Trel. (1 de 1, 100%)
*Depressae Q. depressa Humb. et Bonpl. (1 de 1, 100%)
**Durifoliae Q. emoryi Torr. (1 de 2, 50%)
Lanceolatae Q. laurina Humb. et Bonpl., 0. affinis Scheidw. y Q. ocoteifolia (3
de 3, 100%)
**Mexicanae (). mexicana Humb. Et Bonpl. (1 de 2, 50%)
**Nectandraefolia | Q. elliptica Née (1 de 1, 100%)
**QOligodontae Q. eduardii Trel. (1 de 1, 100%)
**Perseaefolia 0. sapotiifolia Liebm. (1 de 1., 100%)
**Eugeniifoliae Q. seemanni Liebm. (1 de 2, 50%)

**Qaltillenses

O saltillensis Trel. y Q. acherdophylla Trel. (2 de 2, 100%)

**Uruapanenses Q. trinitatis Trel. (1 de 2, 50%)
**Vimineae Q. viminea Trel. (1 de 1, 100%)
sin serie Q. gentryi C. H. Mull, Q. hirtiifolia Vazquez, Valencia et Nixon, Q.

mulleri Martinez, Q. nixoniana Valencia et Lozada, Q.
pinnativenulosa C. H. Mull,, Quercus sp.1, y Quercus sp.2
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Seleccion de caracteres

En primer lugar se evaluaron los caracteres potencialmente utiles y se examino la
variacion observada entre los ejemplares de cada terminal con la guia del concepto
filogenético de homologia (De Pinna, 1991; De Luna y Mishler, 1996). Se inici6 con la
evaluacion de los caracteres utilizados en taxonomia clésica para las especies del género
Quercus, como son: habito (arboles o arbustos), yemas (forma, escamas, pubescencia),
ramillas (grosor, lenticelas y pubescencia), hojas (forma general, forma del apice, de la
base, pubescencia del haz y envés, tipo de epidermis), venacién (curso y numero), fruto
(forma general de la copa y la bellota y tiempo de maduracién) asi como su variacién de
tales caracteres. Asimismo se procedié a la evaluacion de caracteres poco utilizados y
que bajo el MEB y aclaramiento de hojas proporcionaron informacién adicional. Tales
caracteres fueron tricomas foliares, patrones de venacion, estomas y ceras epicuticulares
del envés de las hojas. Muchos de los caracteres evaluados no fueron seleccionados para
incluirse en el analisis filogenético por la dificultad de establecer estados de caracter
(resultaron continuos) o porque algin criterio de inferencia de homologia a priori

(similitud, conjuncidn, herencia e independencia) no fue cubierto.

En total, se incluyeron 42 caracteres morfologicos que permitieron postularlos
como hipétesis de homologia primaria (De Pinna, 1991; De Luna y Mishler, 1996). La
mayoria de estos caracteres se obtuvieron de estructuras vegetativas; en cambio, los
caracteres reproductivos corresponden sélo a ocho caracteristicas del fruto. De los 42
caracteres incluidos, 24 son binarios, 11 tienen tres estados, cinco corresponden a

caracteres con cuatro estados y dos caracteres tienen cinco estados.

Los estados de caréacter fueron obtenidos de observaciones de ejemplares de
herbario y de colectas de campo. El material utilizado para la observaciéon de los
caracteres, tales como tricomas, estomas, ceras epicuticulares y de arquitectura foliar
fueron tomados de ejemplares que respaldan estas observaciones y se enumeran en el

Apéndice 1.
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A excepcidn de los caracteres 2 y 13 (indumento en las ultimas ramillas y en el
envés de las hojas maduras) que fueron ordenados utilizando evidencia ontolégica
(discutido mas adelante en los caracteres referidos), los restantes caracteres multiestado
fueron codificados como no aditivos o sin ordenar, pues no se tienen evidencias para
hacer tal propuesta. De esta forma, el criterio para determinar la secuencia de evolucion
de un caracter multiestado fue a posteriori con base en la congruencia con otros
caracteres presumiblemente independientes sobre el cladograma resultante. Los
caracteres se consideraron con el mismo peso y los arboles fueron enraizados y

orientados con el método del grupo externo.

En la mayoria de los casos de los caracteres multiestado cuando uno de los
estados esta ausente, se codificO0 como dos caracteres diferentes, debido a la
consideracion de que la ausencia de una estructura no es comparable con formas o con
otros aspectos que se pueden comparar cuando si se presenta la estructura. Esta
condicion se aplico en los caracteres 7y 8; 15, 16, 17 y 18; 20 y 21 (ver descripcion de
caracteres respectivos). Este criterio no fue aplicado en el caso del caracter 19 como se
explica en la descripcion de ese caracter. Dado que es discutible la forma de tratar la
ausencia en estos caracteres multiestado y que en la literatura existen trabajos que los
tratan de ambas formas, se considera a cada caracter con sus respectivos estados como
una hipdtesis de homologia a priori 0 no son considerados como tal y de esta forma, da
la pauta para proponer de una u otra forma este tipo de caracteres. Cada cardcter se
pondrd a prueba al incluir todas las otras hipotesis de homologia en el analisis
filogenético y entonces el criterio de congruencia permitird mantenerlo como homologia

o modificar la propuesta inicial.
Los datos desconocidos y los inaplicables fueron anotados en la matriz (cuadro

8) con el signo ?; para indicar polimorfismo se utilizaron las letras A, B, C, D y E que

representan a €stos, como se indica: A=0y 1;B=1y2;C=0y2;D=0y3;E=1y4.
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Cuadro 8. Codificacion de caracteres utilizados en el analisis cladistico. Clave de polimorfismo. A

=0y1;B=1y2;C=0y2;D=0y3.

POOOOOOOOVOOOOOOOOOOOOOOOODD

crassifolia
acutifolia

acatenangensis
acherdophylla

affinis
aristata
benthamii
candicans
crispifolia
crispipilis
depressa
eduardii
elliptica
emoryi
gentryi
hirtifolia
laurina
mexicana
mullerii
nixoniana
ocoteifolia

pinnativenulosa

rubramenta

saltillensis
sapotiifolia

seemannii
trinitatis
viminea

Quercus sp 1
Quercus sp 2

1 5 10 15 20 25 30 35 40
I | | I I | | I I
000110010201101112011001240011001010010101
020001A2121002100000701001113121101001A021
011201011110021101007000031031111110010101
010002171011110072002100021010111011210000
020301011210121101007001021121111110010121
0100001702101210000100001411112200100A0020
011311121010021111007000141120200111110010
000101011201100?2210?00104002?001010010111
020200120111021101007000121131200001010010
010201120101111111011000120007111011000121
110001A00210120??200?100001010221100010021
1100010B121C111102002000141141201000310120
000000120211111000011000041111220010111311
A100010212101B0?722210010001110201000210220
0112021710101B1011011000020000001010001301
111301011111111000007001031121201010010100
010201A01BA011111101110A201011111110011101
0100011?0211111012011000000041100010010101
020300170202030772007000331141210110010000
010D02171012030??2007000021070?22111010110
0212011211100211010070000310311111100107?01
0203021710110307?7?2007000031011210110310101
0211111?1000021111007000021110210110010111
010301A11210110722211000021120221001210100
010100170212121101010000021131211010010B20
021302171102021111007000041111120110010120
0212011?1010021101007000031031111110010101
0103000012A0121101011000031121201110001211
0201001702A1021111002000131121101011210°?21
010202A0111012110101110A01101111111001A121



Las observaciones fueron realizadas segin el nivel que se describe a

continuacion:

a) Macroscopicas. Habito, color de la hoja, consistencia de la lamina de la hoja, venas
en el haz de las hojas, presencia de dientes, distribucién de dientes sobre el margen
de la hoja, margen revoluto, submargen de la hoja crispado, simetria del apice de las
hojas, patron de venacion, variaciéon en el espacio entre venas secundarias, variacion
en angulo de divergencia de venas secundarias, pedinculo del fruto, forma de la base
de la copa, forma general de la copa, margen de la copa, escamas de la copa, forma
de la bellota y pilosidad de la bellota.

b) Microscopio estereoscépico. Indumento de las ultimas ramillas, lenticelas evidentes
en las ultimas ramillas, forma de las yemas apicales, tricomas con coloracion dmbar
en el apice de las yemas; tricomas en el haz de las laminas de las hojas, indumento en
el envés de las hojas, epidermis lisa, ampollosa o papilosa y prolongacién de la
lamina sobre el peciolo.

c) Microscopio dptico. Patrén estomatico.

d) Microscopio Electronico de Barrido (MEB). Caracteristicas epidérmicas:
emergencia de las células guarda, omamentacién de las paredes de los estomas,
abertura externa del estoma, patron de depésito de cera sobre la superficie del envés,
tipos de tricomas: fasciculados, estrellados, glandulares y multiradiados y aspecto de

los elementos que Jo conforman.

Los caracteres explorados se describen a continuacién:

1.- Habito: O = arbol; 1 = arbusto; A = arbol y arbusto (polimérfico).

El héabito de los encinos puede corresponder solamente a arbol o arbusto. Un arbusto se
define como una planta lefiosa con ramificaciones desde la base, sin un eje dominante,
por su parte un arbol no se ramifica desde la base y consecuentemente forma un tronco o
eje princtpal. En el caso de las terminales analizadas aqui, se encontraron ambas formas.
Respecto a este caracter la mayoria de las especies son arboles, solamente Q). depressa,

Q. eduardii, Q. hirtifolia 'y (). emory son arbustos, este ultimo ademas puede ser arbol
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por lo que fue codificado como polimérfico (A). Este es un caracter muy claro y facil de

codificar.

2.- Indumento de las dltimas ramillas: 0 = totalmente cubriendo a las ramillas; 1 =
glabrescente; 2 = glabro. Aditivo.

Las ultimas ramillas formadas y ubicadas distalmente con respecto a todas las demds,
pueden tener varias caracteristicas observables cuando las ramillas estdn completamente
maduras. Una de tales caracteristicas es la presencia o ausencia de indumento y la
cantidad de tricomas presentes en las ramillas. Se delimitaron tres estados para las
términales de este estudio. Las observaciones en el desarrollo de las ramillas permitieron
ordenar este caracter con base en que las ramillas y las hojas en el brote en la mayoria de
las especies de encinos son pilosas cuando emergen de la yema y paulatinamente van
perdiendo los tricomas (o no lo hacen, dependiendo de la especie) hasta llegar a su
completa madurez. De esta forma, se considera que el caracter inicial es el denominado
“indumento totalmente cubriendo a las ramillas”, seguido de “glabrescente” y
finalmente el de “ramillas glabras”. Aunque el estado de caracter “glabrescente” es
variable en cuanto a la cantidad de tricomas que puede haber sobre las ramillas, los
estados “totalmente cubriendo a las ramillas” y “glabro”, permiten asignar facilmente a

las terminales el estado de caracter que le corresponde.

3.- Lenticelas en las altimas ramillas: 0 = lenticelas no evidentes; 1 = lenticelas
evidentes.

Las lenticelas corresponden a poros de estomas en las partes leflosas de una planta, es
decir en troncos y ramas. Este caracter fue analizado en las tltimas ramillas maduras del
encino y aunque las lenticelas siempre estan presentes, no siempre son evidentes, ya que
cuando son observables se debe a que las paredes externas de las células guarda se
lignifican y adquieren coloracién crema que las contrasta con el resto de la superficie de

la ramilla. Fue un caracter facil de codificar.
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4.- Forma de las yemas: 0 = ovoide; 1 = fusiforme; 2 = redondeado ovoide; 3 =
conicas; D = ovoide y conicas (polimorfico).

Este caracter fue observado en las yemas terminales de verano u otofio. Las yemas de
primavera en el género Quercus son inconspicuas en la mayoria de los casos, debido a
que en esta temporada es cuando surgen estructuras nuevas tales como ramas, hojas y
flores en las diferentes especies de encinos y consecuentemente las yemas nuevas ain no
estan bien desarrolladas y con frecuencia no son notorias. Por tanto este caracter es
observable en verano u otofio cuando las yemas han terminado de formarse, se
mantienen estables y atn cuando no han iniciado un alargamiento (generalmente a
finales de invierno) que conducira al desarrollo de nuevas estructuras en primavera. Este
caracter fue tomado considerando la fecha de colecta anotada en las etiquetas del
ejemplar de herbario. Para codificar este caracter se dibujaron y anotaron las formas
diferentes que presentan las yemas de los ejemplares revisados y posteriormente se
agruparon por formas homogeneas. Se obtuvieron cuatro grupos con una forma diferente
cada uno: ovoide, fusiforme, redondeado ovoide y cénica (figura 43).

S.- Tricomas con coloracién ambar en el apice de las yemas. 0 = ausentes; 1 =
presentes.

Las yemas tanto apicales como las de las axilas de las hojas pueden o no ser pilosas y
entonces los tricomas pueden tener una coloracion ambar que los hace resaltar a simple
vista. Este caracter fue observado en Q. benthamii, Q. crassifolia'y Q. rubramenta. En
este caso solamente se codificé la presencia o no de tricomas con coloracion dmbar. Este
es un caracter facilmente observable, sin variacion intraespecifica y su codificacion fue

sencilla.
FISONOMIA DE LAS HOJAS. Las estructuras més importantes en el reconocimiento
de especies en encinos son las hojas completamente maduras, las cuales presentan un

conjunto de caracteres que fueron analizados independientemente.

6.- Consistencia de la hoja: 0 = crasa-coriacea; 1 = coridcea; 2 = papiréacea.
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Figuras 43 - 47. Esquemas de algunos caracteres y estados de cardcter. Figura 43,
Forma de yemas (cardcter 4 A. ovoide, B. fusiforme, C. redondeado - ovoide, D,
conicas. Figura 44, Submargen de las hojas (cardcter 10): A, crispado, B,
ampliamente crispado, C. plano. Figura 45. Abultamiento en la base de la copa
(cardcter 36): A. sin sbultamiento, B. con abultamiento indicada por la flecha. Figura
46. Forma general de la copa (caricter 37) A, hemisférica, B. pateliforme, C.
obcdnica, D. infundibuliforme. Figura 47. Forma general de la bellota (cardeter 40):
A. semicsférica, B. ovoide, C. lanceoloide, D. deprimida.



Las hojas maduras de los encinos por lo general son fuertemente coridceas, pero existen
variaciones interespecificas que permitieron establecer tres estados de caracter en las
terminales analizadas. Inicialmente fue dificil establecer los estados de caracter, sin
embargo, una vez familiarizada con el material de herbario y con la consistencia de las
hojas de todas las especies incluidas, estas se pudieron codificar facilmene en las tres

categorias mencionadas.

7.- Dientes en el margen: 0 = presentes, | = ausentes; A = presentes y ausentes
(polimorfico).

Las hojas en el género Quercus son simples, pero el margen de estas puede ser entero o
presentar prolongaciones laminares poco profundas que reciben el nombre de dientes.
Para este caracter se considerd unicamente la presencia o no del margen dentado. Este
caracter se puede observar claramente, pero algunas especies pueden presentar
polimorfismo. Quercus acutifolia, Q. depressa, Q. laurina, Q. saltillensis y Quercus sp.
2 pueden presentar hojas con el margen dentado y hojas con el margen entero. En el
caso de Q. acutifolia, aunque el margen puede ser entero, presenta el margen aristado.
Este caracter es considerado como un caracter independiente con respecto al siguiente
(distribucién de dientes en el margen de la hoja), debido a que cuando los dientes estan
presentes es posible evaluar otros caracteres como la amplitud, altura, nimero de dientes
y forma de los mismos (que no fueron incluidos aqui por no ser discretos) y no solo su
distribucion. De esta forma la ausencia no se considera como homdloga a la distribucion
de dientes y por tanto se proponen como hipdtesis de homologia independientes.
Después de la decision de codificacion, la observacion del caracter fue muy simple en

los ejemplares revisados.

8.- Distribucién de dientes en el margen de la hoja: ? = no aplica (dientes ausentes);
0 = en la cuarta parte distal; 1 =en la mitad distal; 2 = en las tres cuartas partes distales;
B = en la mitad distal y en las tres cuartas partes distales (polimérfico).

Cuando los dientes estdn presentes, pueden estar distribuidos de diferente forma a lo

largo del margen de las hojas. Se reconocieron tres estados en los ejemplares
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representantes de las terminales de este andlisis. De acuerdo con la codificacion
propuesta Quercus eduardii es polimorfico para este caracter, ya que puede presentar
dientes distribuidos solamente en la mitad distal o desde las tres cuartas partes distales.
Los estados de caracter para la distribucién de dientes se establecieron considerando
todas tas posibles variantes de este caracter, aunque fue laborioso, una vez establecidos
los estados de caracter fue sencillo asignar el estado de caracter correspondiente a cada

terminal.

9.- Margen revoluto de la lamina de la hoja: 0 = revoluto; 1 = plano.
Las hojas maduras pueden presentar los bordes enrollados sobre el envés
denomindndose margen revoluto, o bien éste puede ser plano. En las terminales

incluidas fue un caracter discreto y facil de codificar.

10.- Submargen de la hoja: 0 = crispado; 1 = ampliamente crispado; 2 = plano; B =
ampliamente crispado y plano (poliméarfico).

Se asigna el término de submargen a |a superficie foliar proxima al margen y no sélo a
la orilla 0 margen estrictamente, la cual puede o no, presentar ondulaciones de diferente
amplitud. Se reconocieron (res estados para este caracter (figura 44). Quercus laurina
resultd polimorfico, ya que puede presentar tanto hojas ampliamente crispadas como
planas. El establecimiento de tres estados es controversial, los estados crispados y
ampliamente crispados podrian considerarse por algunos observadores como lo mismo,
(un solo estado de carécter), pero la revisién de la totalidad del material, sugirié la
division en dos estados de caracter. Después de establecer la codificacién, la asignacién

de los estados de caracter a los taxa fue sencilla.

11.- Simetria del dpice de la ldmina de las hojas: 0 = asimétrico; 1 = simétrico; A =
asimétrico y simétrico (polimérfico).
El apice de las hojas puede presentar o no simetria bilateral, en la mayoria de los casos

Q. rubramenia y Q. seemannii presentan dpice asimétrico y Q. laurina, Q. viminea y
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Quercus sp. 1 son especies polimérficas, es decir, pueden presentar o no é&pice

simétrico. Este es un caréacter discreto que fue codificado y reconocido facilmente.

12.- Apariencia de las venas secundarias en el haz de las hojas: 0 = convexas; 1 =
concavas; 2 = en el mismo nivel que la superficie de la hoja; C = convexas y en el
mismo nivel (polimérfico).

Las venas primarias, secundarias y venillas, pueden estar impresas en el haz dando una
apariencia rugosa (concavas), o pueden estar ligeramente elevadas (convexas), o estar al
mismo nivel que la superficie superior de la hoja. En este caso sélo se analizaron las
venas secundarias. Este caracter fue dificil de detectar, ya que aunque la apariencia de la
supereficie de las hojas es diferente para cada especie, fue dificil percatarse que esta
apariencia es debida en parte al nivel que presentan las venas secundarias y de tercer
orden respecto a la superficie de las hojas. Una vez establecidos los estados de caracter,

fue facil asignar el estado a cada especie.

13.- Indumento en el haz de la limina de las hojas. 0 = presentes; 1 = ausentes.

El indumento es referido a la presencia o ausencia de los tricomas, los cuales pueden
estar presentes sobre la superficie adaxial de la lamina. En el caso de los encinos
analizados, los tricomas se observaron hacia la base de la hoja y sobre la vena media.

Este caracter es facil de observar y codificar.

14.- Indumento en el envés de la lamina de las hojas: 0 = piloso; 1 = glabrescente; 2
= axilo-piloso; 3 = glabro; B = glabrescente y axilo-piloso (polimorfico). Aditivo.

Las hojas maduras de los encinos pueden o no tener indumento en el envés; cuando éste
estqd presente pueden existir diferencias en la cantidad de indumento. El andlisis del
caracter permitid reconocer cuatro estados: piloso cuando los tricomas cubren
totalmente la superficie del envés de las hojas; glabrescente, los tricomas estdn
regularmente distribuidos en la superficie del envés, su abundancia y distribucion
permiten ver la epidermis y su abundancia aumenta ligeramente hacia las axilas de las

venas secundarias, hacia la vecindad de la vena media y/o hacia la base de las hojas;
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axilo-piloso, cuando se conservan sélo algunos tricomas en las axilas de las venas
secundarias; glabro, sin ningun tipo de tricoma sobre su superficie. Quercus emory 'y Q.
gentry resultaron polimoérficos, pueden ser tanto glabrescentes como axilo-piloso. La
ordenacién de este caracter se hizo con base en observaciones del desarrollo de hojas
nuevas, ya que éstas en la mayoria de los casos son completamente pilosas en ambas
superficies cuando emergen de las yemas y paulatinamente van perdiendo los tricomas o
no (dependiendo de la especie), hasta llegar a su completa madurez (ver cuadro 4 en la
seccion de tricomas). Este caracter y sus estados son ampliamente utilizados para
diferenciar entre las especies, en este analisis resultaron adecuados para proponerlos
como una hipétesis de homologia a priori. Los estados de caracter fueron establecidos

facilmente y la codificacion para cada terminal también fue sencilla.

15.- Tricomas fasciculados en el envés de las hojas: 0 = ausentes; 1 = presentes.

En las especies del género Quercus existen diferentes tipos de tricomas, entre los que
estdn los fasciculados. En este caso se analizé la presencia o ausencia de este tipo en el
envés de las hojas (ver cuadro 5 en la seccion de tricomas). Este caracter es considerado
como un caracter independiente con respecto a los tres siguientes (16, 17 y 18). La
ausencia de tricomas fasciculados hace inaplicable la presencia de estipite, o la forma de
los radios de los tricomas o el aspecto de los mismos. Es decir, es imposible postular
hipdtesis de homologia primaria de ausencia de tricomas fasciculados con respecto a

otros estados. Por esta razon se propone como hipétesis de homologia independiente.

16.- Presencia de estipite en los tricomas fasciculados: ? = no aplica (tricomas
fasciculados ausentes); O = cortamente estipitado; 1 = estipiiado; 2 = sésil.

Los tricomas fasciculados estan formados por varios radios unidos en su base y que
prolongan esta unién formando un estipite antes de divergir, éstos se conocen como
tricomas estipitados y corresponden al tipo 8 de Jones (1986); o bien pueden divergir
directamente desde la base sin formar un estipite, denominandose tricomas sésiles que

corresponden al tipo 5 de Jones (1986) (ver cuadro 5 en la seccion de tricomas). El
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establecimiento de tres estados de caracter para el estipite no tuvo dificultad al

observarse al MEB.

17.- Forma de los radios de los tricomas fasciculados: ? = no aplica (tricomas
fasciculados ausentes); 0 = lisos; 1 = crispados.

Los elementos que conforman los tricomas fasciculados o radios, pueden presentar
diferente aspecto. Se observaron dos tipos, lisos y crispados (ver cuadro 5 en la seccion
de tricomas). La utilizacion del MEB permitié establecer facilmente los estados de

caracter para la forma de los radios de los tricomas fasciculados.

18.- Aspecto de los radios de los tricomas fasciculados: ? = no aplicable (tricomas
fasciculados ausentes); 0 = rectos; 1 = revolutos. Los radios de los tricomas fasciculados
pueden ser rectos ascendentes o ligeramente curvos hacia abajo, independientemente de
si son crispados o no, denominandose revolutos (ver cuadro 5 en la seccién de

tricomas). Este caracter se codific6 facilmente utilizando el MEB.

19.- Tricomas estrellados: 0 = ausente; 1 = en una capa; 2 = en dos capas.

Otro tipo de tricomas presentes en el envés de las hojas de encinos son los estrellados.
En los encinos analizados sélo fue posible observarlos en tres especies, Quercus
candicans que los presenta en dos capas, . emoryi y Q. saltillensis que tienen
tricomas estrellados en una capa (ver cuadro 5 en la seccion de tricomas). En este caso
se establecié como una sola hipétesis de homologia la ausencia de tricomas estrellados,
la presencia con una capa y la presencia con dos capas debido a que no se observé otro
caracter en los tricomas estrellados (ademas del namero de capas que los conforman)
que pudiera proponerse adicionalmente como hipétesis de homologia y que condujera a
tratarlos como hipotesis independientes. Jones (1986) indica la diferencia entre los
tricomas estrellados de encinos, sefialando los que tienen una capa y los que tienen dos
capas. Ambas formas las incluye en el mismo tipo, simplemente como tricomas
estrellados. La observacion y codificacion de las terminales para este caracter es sencilla

cuando son observadas al MEB.
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20.- Tricomas glandulares vermiformes sobre la superficie abaxial de la hoja: 0 =
ausente; ] = presente.

Los tricomas glandulares vermiformes pueden presentar dos formas diferentes en la
seccién Lobatae: simple uniseriado (tipo 15 de Jones, 1986) y capitado o irregularmente
multiseriado (tipo 16 de Jones, 1986). En cada una de estas formas es posible encontrar
variantes en el numero de células que conforman a los tricomas glandulares y en el
tamafio de los mismos. Por esta razdén la ausencia de tricomas glandulares no se
considera como homologa a ninguno de los otros caracteres mencionados y se propone
como una hipétesis independiente respecto al tamafio de los tricomas (caracter 21}, ya
que cuando los tricomas glandulares estan presentes, se pueden evaluar varios aspectos.
En {os encinos incluidos en este estudio se observaron tricomas simples uniseriados en

12 de las 30 terminales incluidas (ver cuadro 5 en la seccién de tricomas).

21.- Tamaiio de tricomas glandulares vermiformes: ? = no aplicable (ausencia de
tricomas glandulares vermiformes); 0 = cortos; 1 = largos.

Se observaron diferencias en longitud en los tipos de tricomas glandulares de las
especies incluidas. Se agruparon en dos estados de acuerdo a este aspecto. Los cortos
miden entre 50 y 100 micras, éstos son escasos y se concentran hacia la vecindad de la
vena media o sélo en las axilas de venas secundarias; los largos miden mas de 150
micras y aunque pueden ser también escasos, su distribucion no se restringe a la
vecindad de la vena media (ver cuadro 5 en la seccidn de tricomas). El establecimiento

de los estados de caracter fue facil con las observaciones realizadas al MEB.

22.- Tricomas multirradiados: ( = ausente; 1 = presente.

Estos estan compuestos de varios elementos de pared gruesa, generalmente unicelulares
que emergen en una variedad de direcciones azarosas partiendo de una base
generalmente redondeada; Jones (1986) los define como tipo 10. Se encontraron s6lo en

tres especies: Q. acherdophylla, Q. depressa 'y Q. laurina (ver cuadro 5 en la seccion de
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tricomas). La distincion de este tipo de tricoma al MEB es sencilla, resultando en un

cardcter discreto que se codificod facilmente.

Variacion en venas secundarias. El género Quercus presenta una venacion general que
corresponde a la denominada pinnada, es decir, hay una sola vena media o primaria bien
definida, de la que emergen las venas secundarias, éstas Ultimas presentan variacién

interespecifica.

23.- Patron de venas secundarias: 0 = broquidédroma presente; 1 = broquidédroma
ausente,

Cuando las venas secundarias se unen en una serie de arcos prominentes sin llegar
enteras hasta el margen, a este patron se denomina venacion broquidédromas (ver
cuadro 6 en la seccion de arquitectura foliar). Este caracter fue facilmente observado en

hojas aclaradas y es independiente del patron craspedédromo.

24.- Patron de venacién craspedédroma: 0 = ausencia; 1 = presencia.

La venacion craspedodroma se refiere a que las venas secundarias terminan en el
margen, a] menos las apicales que se relacionan con los dientes del margen. Cinco
especies: Quercus affinis, Q. candicans, Q. crassifolia, Q. laurina y Q. hirtifolia
presentan hojas con venacion craspedédromas y ademas tienen venacion broquidédroma
(ver cuadro 6 en la seccion de arquitectura foliar). Quercus laurina y Quercus sp. 2 son

polimérficas para este caracter y pueden o no tener venacion craspedddroma.

25.- Espacio entre las venas secundarias: 0 = irregular; 1 = incrementa hacia el apice;
2 = incrementa hacia el centro; 3 = disminuye hacia el 4pice.

El espacio entre Jas venas secundarias en la mayoria de los casos es irregular sin mostrar
un patrén particular. En Q. benthamii, Q. aristata, Q. candicans, Q. crispipilis, Q.
eduardii, (). crispifolia y Quercus hirtifolia el espacio entre venas secundarias se
incrementa hacia el apice, sélo en Q. mullerii se presenta una disminucién en el espacio

de las venas secundarias que se distribuyen hacia el dpice (ver cuadro 6 en la seccién de
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arquitectura foliar). Inicialmente hubo dificultad para establecer los estados de caracter,

pero después de revisar todo el material aclarado, la codificacion fue sencilla.

26.- Angulo de venas secundarias: 0 = irregular; 1 = disminuye hacia la base; 2 =
disminuye hacia el centro; 3 = aumenta hacia el apice, 4 = disminuye hacia la base.

El angulo de divergencia de las venas secundarias respecto a la vena media presenta
variantes. La mayoria de las especies tienen hojas con venas secundarias cuyo angulo de
divergencia aumenta hacia las venas que estan en el apice; le siguen en frecuencia las
especies que tienen hojas con venas que disminuyen su angulo hacia el centro, seguidas
de las venas con angulo que disminuyen hacia el apice, luego aquellas en las que sus
angulos divergen sin ningun patron (irregulares) y finalmente aquellas que tienen venas
secundarias cuyos angulos disminuyen hacia la base de las hojas (ver cuadro 6 en la
seccion de arquitectura foliar). En las hojas aclaradas se puede observar este caracter

facilmente.

27.- Epidermis con ampollas: 0 = presente; | = ausente.

La superficie del envés de las hojas puede o no tener ampollas. Esto puede ser
observado al microscopio estereoscopico o en el MEB en vista frontal. La evaluacion de
este caracter, respecto a la prueba inferencial de conjuncion (si dos caracteres estan
presentes en €l mismo ejemplar o individuo, no puede proponerse como parte de la
misma hipétesis de homologia De Pinna, 1991 y De Luna y Mishler, 1996), condujo a

tratarlo como un caracter independiente del siguiente caracter (epidermis papilosa).

28.- Epidermis papilosa: 0 = presente; | = ausente.
La superficie del envés puede ser o no papilosa, independientemente de que sea o no
ampollosa. Este caracter es observado facilmente al microscopio estereoscépico o MEB

en vista frontal.

29.- Cera sobre la superficie abaxial de la hoja: 0 = granulos; 1 = costras irregulares

lisas; 2 = escamas verticales; 3 = costras irregulares ornamentadas; 4 = capas lisas.

58



Este caracter fue analizado al MEB a un aumento de 4000X. En el envés de las hojas de
los encinos analizados se depositan ceras epicuticulares que presentan diferentes
patrones. Se pudieron distinguir cinco estados de cardcter sin dificultad. En Quercus
affinis, Q. nixoniana 'y Q. hirtifolia no fue posible observar este caracter debido a que no
se tuvo material disponible para el MEB (ver figuras 19 - 22 y cuadro 3 de la seccion de

estormas y ceras epicuticulares).

30.- Complejo estomatico: 0 = ciclocitico; 1 = anomocitico.

Los estomas en el género Quercus se restringen al envés de las hojas. El complejo
estomatico fue posible observarlo en hojas aclaradas bajo el microscopio de luz a
aumentos de 16x. Se encontraron dos tipos: a) anomocitico en donde las ¢€lulas guarda
no presentan diferencias con el resto de las células epidérmicas y 2) ciclocitico en donde
las células guarda estin rodeadas por un anillo de células subsidiarias. En Q. candicans
y Q. crispipilis no fue posible observar este caracter debido a que el material procesado
fue inadecuado para observar dicho caracter (ver figuras 1 y 2 y cuadro 2 de la seccion

de estomas y ceras epicuticulares).

31.- Emergencia de c¢lulas guarda: 0 = células guarda conspicuamente emergentes; 1
= células guarda levemente emergentes; 3 = células guarda lisas o en €l mismo nivel que
la superficie del envés.

Este carécter se analizo al MEB y se observé que las células guarda pueden o no ser
emergentes en diferentes niveles respecto al resto de la superficie de la hoja. Los
encinos incluidos en este trabajo permitieron distinguir facilmente tres estados de
caracter. No fue posible observar el caracter en Quercus nixoniana debido a que no se
tuvo material disponible para el MEB (ver figuras 7 - 12 y cuadro 2 de la seccién de

estomas y ceras epicuticulares).
32.- Ornamentacion de la pared de células guarda que forman el vestibulo de los

estomas: ( = barras muy engrosadas transversalmente; 1 = barras delgadas y no ocupan

la totalidad del piso; 2 = no ornamentada o lisa.
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Este caracter fue observado al MEB en vista frontal. La ornamentacion de las paredes
internas de las células guarda que forman el piso de la cavidad exterma o vestibular,
muestran tres variantes: barras muy engrosadas transversalmente; barras delgadas que
no ocupan la totalidad del piso y no ornamentada. Es un caracter que se puede observar
facilmente | MEB. En Quercus nixoniana no fue posible observar este caréacter debido a
que no se .tuvo material disponible para el MEB (ver figuras 13 - 15 y cuadro 2 de la

seccidn de estomas y ceras epicuticulares).

33.- Abertura externa de los estomas: 0 = semicircular; 1 = eliptica.

Este caracter también fue facilmente analizado al MEB en vista frontal, se encontraron
dos variantes, los que tienen una abertura semicircular y los que tienen una abertura con
forma eliptica. Las dos formas establecidas se comportan como discretas y no hubo
dificultad en la codificacién de este caracter. No fue posible observar en Quercus
nixoniana este caracter debido a que no se tuvo matrial disponible para el MEB (ver

figuras 16 — 18 y cuadro 2 de la seccidn de estomas y ceras epicuticulares).

34.- Prolongacion de la lamina sobre el peciolo: 0 = presente; 1 = ausente.
Todas las hojas de encinos son pecioladas y en algunos casos, la lamina de la hoja se
prolonga ligeramente a lo largo del peciolo, en otras no es asi. En los terminales

estudiados se distinguen facilmente dos estados de caracter (figura 40).

CARACTERISTICAS DEL FRUTO

35.- Peduinculo del fruto: 0 = ausente; 1 = presente.

El fruto en los encinos puede estar o no sobre un pedinculo lefioso. En la mayoria de los
casos el pedunculo existe y tiene una longitud aproximada de 1 ¢m o un poco mas. Este

resultd un cardcter de facil observacion y codificacion.

36.- Abultamiento en la base de la copa: ? = desconocida (no hay frutos maduros en

los ejemplares revisados de las respectivas especies); 0 = ausente; 1 = presente.
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Los frutos de los encinos presentan en su base una proteccioén en forma de copa cubierta
de escamas que recibe el nombre de copa o cipula. Independientemente de la forma
general de la copa del fruto, la base de la misma puede o no tener una prolongacién o
abultamiento hacia el pedicelo o pedunculo en su caso, que semeja un bulto o chichén
(figura 45). La asignacion de los estados de caracter para las terminales puede causar un
poco de problema cuando no se tiene familiaridad con los frutos de los encinos; sin
embargo, después de que se observa la totalidad del material es facil designar el estado

de cardcter correspondiente.

37.- Forma general de la copa: 0 = hemisférica; 1 = pateliforme; 2 = obcdnica; 3 =
infundibuliforme.

La forma de la copa es muy variable y es independiente del tamafio de la misma. La
codificacion de este carcter fue dificil después de revisar y dibujar todas las posibles

formas. Se reconocieron cuatro estados de caracter (figura 46).

38.- Margen de la copa: 0 = enrollado; 1 = no enrollado; A = enrollado y no enrollado
(polimorfico).

El margen de la copa puede ser erecto (no enrollado) o involuto (enrollado hacia el
interior). En los terminales analizados fueron encontrados dos estados de carécter.
Solamente Quercus aristata presentd polimorfismo para este caracter, ya que aunque en
la mayoria de los casos presenta margen no enrollado, en algunos casos el margen puede

presentarse como enrollado. Es un cardcter que se observa y se codifica facilmente.

39.- Escamas de la copa: ? = desconocidas (no hay frutos en los ejemplares revisados
de las respectivas especies); 0 = lisas; 1 = quilladas; A = lisas y quilladas (polimoérfico);

Las escamas de las copas de los encinos pueden o no tener una protuberancia hacia la
base que se conoce como quilla. Solamente cuatro terminales presentan las escamas
quilladas: Quercus elliptica, Q. gentryi, Q. laurina'y Q. viminea y dos, Q. acutifolia 'y

Quercus sp. 2. son polimoérficos pudiendo o no presentar las escamas quilladas.
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40.- Forma general de la bellota: ? = desconocida (no hay frutos maduros en los
ejemplares revisados de las respectivas especies); 0 = semiesférica; 1 = ovoide; 2 =
lanceoloide; 3 = deprimida; B = ovoide y lanceoloide (polimérfico).

La forma de la bellota de los encinos presenta diferencias, que en el caso de las
terminales analizados en el presente estudio, permitieron encontrar cuatro estados de
caracter, (figura 47). Quercus sapotiifolia presenta tanto forma ovoide como
lanceoloide. Para establecer los estados de caracter para la forma de la bellota, se
revisaron, se dibujaron y se organizaron en cuatro categorias las bellotas de las especies
estudiadas. Aunque fue un caracter laborioso para establecer los estados de caracter, la

codificacién para las especies incluidas fue facil.

41.- Pilosidad sobre la bellota: 0 = glabra; 1 = totalmente cubierta por tricomas; 2 =
con tricomas sélo en el 4pice.

Los frutos de los encinos pueden o no presentar tricomas sobre su superficie, éstos se
encuentran cubriendo totalmente la bellota o solo hacia el apice. Es un caracter
facilmente observable y en los ejemplares de las terminales incluidas se pudo codificar

facilmente al tener solamente estos tres estados.

42, Tiempo de maduracion del fruto: 0 = frutos de maduracién anual; [ = frutos de
maduracién bianual.

Este caracter es evaluado al considerar el tiempo que transcurre desde que aparecen las
flores femeninas y ocurre la polinizacién (lo cual generalmente se presenta en la primera
mitad del afio) hasta que los frutos se han desarrollado y estan completamente maduros.
En los ejemplares de herbario esta informacion generalmente se puede conocer al
observar la posicion de los frutos sobre las ramillas mas distales, lo que indica que son
anuales, o sobre las penultimas ramillas, indicando que son bianuales. La variacién en el
tiempo de maduracién del fruto es un caracter que solamente se presenta entre especies
de la seccidn Lobatae (encinos rojos); ya que todas las especies de la seccion Quercus
(encinos blancos) son de maduraciéon anual, mientras que en la seccion Priobalanus

(encinos intermedios) y en el grupo Cerris todos son de maduracién bianual.
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Caracteres excluidos. Ademas de los caracteres descritos con anterioridad, otros fueron

analizados, sin embargo, no se incluyeron debido a los siguientes factores:

Caracteres cualitativos cuya variacion es muy grande atn en un mismo individuo en
los que hay dificultad para establecer estados discretos entre la variacion detectada.
Los caracteres que presentaron estos problemas son: la forma general de la lamina
de la hoja, Ja forma de la base y del apice de las mismas, el color de las venas en el
envés, el color de la hoja, el aspecto lustroso o no del haz, la forma de la pieza T en
los estomas observados al microscopio de luz, la forma de los dientes en el margen
de las hojas, la variacion en el dngulo de las venas de tercer orden, el curso de las
venas de cuarto orden, la presencia o no de venillas libres en las areolas y el grado

de venacidén mas alto.

Caracteres cuantitativos categdricos, como el nimero de venas a cada lado de la
vena media. Las caracteristicas métricas como la longitud del peciolo, la amplitud y
altura de los dientes del margen de la hoja y la longitud de las yemas resultaron en
caracteres continuos que se sobrelapan, no se distinguieron estados de caracter para

codificarlos adecuadamente.

Caracteres no tnformativos. No proveen informacién filogenética en parsimonia, son
autoapomérficos, y caracterizan solo a una de las términales. Un ejemplo de este
tipo de caracter es la venacidn secundaria festoneada o no, que estd ausente en Q.

acutifolia y presente en el resto de las especies.

Otros caracteres que no fue posible analizar corresponden a las estructuras de
amentos, estigmas, cotiledones y posicidn de dvulos en las especies, debido a que
los especimenes generalmente no tienen flores, mientras que los frutos pueden no

estar presentes o no ser adecuados para hacer las observaciones correspondientes.
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Anadlisis de datos. El analisis se realizd utilizando WinClada (Nixon, 1999a) y Nona
(Goloboft, 1997). En primer lugar se elabor6 una matriz de 30 terminales por 42
caracteres (cuadro 8) en WinClada (Nixon, 1999a). Se realizé un anélisis cladistico
utilizando el programa Nona para PC (Goloboff, 1997), mediante la estrategia de
busqueda de parsimonia de matraca “Parsimony Ratchet Strategy” (Nixon, 1999b). No
obstante que este tipo de busqueda se recomienda para matrices relativamente grandes
(por ejemplo 500 términales y cientos de caracteres), ésta fue seleccionada debido a que
se hicieron pruebas preliminares comparando con busquedas heuristicas (1000 réplicas,
20 arboles retenidos por réplica, utilizando diferentes arboles iniciales y TBR) y
bisquedas de parsimonia de matraca y los resultados obtenidos fueron los mismos
(topologia, longitud de arboles mas parsimoniosos e indices de consistencia y
retencion). Aunque el tamafio de la matriz no presenté problemas para analizarse por
uno u otro método, la rapidez y lo practico para obtener los resultados favorecié su
eleccion, ya que de esta forma se realizé un mayor numero de buisquedas en el mismo
tiempo de disposiciéon del equipo de computo. La estrategia de matraca de manera
general muestrea un mayor niimero de islas con pocos arboles por isla, en lugar de las
busqueda heuristica que muestrea muchos arboles por isla y consecuentemente menos

islas en el mismo tiempo.

Se realizaron cinco andlisis con 1000 réplicas cada uno, conservando un érbol
por réplica, muestreando o perturbando cuatro caracteres cada vez, con un 10% de nivel
de constriccion al azar y estableciendo a Q. crassifolia como raiz. Asimismo se obtuvo
un arbol de consenso estricto con los arboles mas parsimoniosos utilizando el programa
de WinClada. Se evalué el efecto de cada caracter incluido en la matriz, removiendo
cada uno de ellos independientemente y posteriormente se analizé6 mediante el método y
programas descritos con anterioridad para obtener los arboles mas parsimoniosos y
arboles de consenso. También se llevaron a cabo dos analisis de soporte o robustez de
ramas con los 42 caracteres originales: uno mediante el método de Bootstrap (Li y

Zharkikh, 1994) con 1000 réplicas y con cuatro caracteres muestreados (perturbados)
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cada vez y uno mediante el método de Jacknife (Lanyon, 1985; Sidal, 1995) con las

mismas caracteristicas. Los drboles resultantes se editaron utilizando WinClada.

Resultados
Topologia general. El andlisis permitio obtener 20 arboles mas parsimoniosos de 237
pasos cada uno, un indice de consistencia (IC) de 0.28 y un indice de retencién (IR) de
0.48. La figura 48 muestra uno de ellos ubicando a los caracteres, asi como a los grupos
que fueron recuperados con el 4arbol de consenso estricto en donde se colapsaron nueve
nodos (figura 49). En la topologia de ambos drboles (figura 48 y 49) se observa una
primera rama basal con un solo terminal, Quercus candicans que se incluy6 bajo el
criterio de grupo externo (al igual que Q. crassifolia que funciond como raiz), el cual
esta definido por cuatro caracteres, de los cuales los tricomas estrellados en una capa

(19:1) resulté autapomérfico.

El clado A muestra un grupo formado por Quercus mexicana, (). acherdophylia,
Q. crispipilis y Q. gentryi, definido por el caracter de ausencia de dientes en el margen
de la lamina de la hoja (7:1) (figura 48). Todas las especies incluidas en este grupo estan
ubicadas en series diferentes y fueron tratadas como parte de las especies consideradas

como externas lejanas a la serie Lanceolatae.

En el nodo o rama B subyace un grupo monofilético formado por Q. eduardii, Q.
emoryi y . saltillensis, el cual estd definido por un solo caricter: ausencia de
pedunculo del frute (35:0). Las tres especies pertenecen a tres series diferentes y se
consideraron como grupos externos lejanos. En esta rama se anida el nodo C formado
por Q. emory y (. saltillensis, definido por los caracteres ausencia de tricomas
fasciculados en el envés de las hojas (15:0), tricomas estrellados en dos capas (19:2) y
complejo estomatico ciclocitico (30:0). Este fue uno de los tres tnicos grupos que se

recuperaron en los analisis de Bootstrap (59%) y Jackknife (60%).

Por otro lado, el nodo D apoya la monofilia de (. sapotiifolia, Q. aristata'y Q.

elliptica, con los caracteres de consistencia de la hoja craso-coridcea (6:0); dientes del
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margen ausentes (7:1) y margen revoluto de la lamina de la hoja (9:0). Aunque las tres
especies fueron asignadas originalmente por Trelease (1924) a series diferentes, en un
trabajo posterior, Muller (1942) las propone como pertenecientes a la misma serie
(Aristatae), por lo que este grupo es congruente con esta clasificacién y no con la

original.

En el arbol de consenso (figura 49) se observa un nodo E como no resuelto
formado por una tricotomia (ramas F, G, H). La rama F tiene a Q. viminea perteneciente
a la actualmente monotipica serie Vimineae y considerada como grupo externo. El nodo
G sostiene a un grupo monofilético formado por Q. depressa, Q. laurina'y Quercus sp.
2. Este esta definido en el arbol de parsimonia por los caracteres de presencia de
tricomas multirradiados (22:1) y presencia de epidermis papilosa (28:0) (figura 48); Q.
depressa es considerada como Unica integrante actual de la serie Depressae, y que segiin
el esquema propuesto por Trelease (1924) esta directamente relacionada con la serie
Lanceolatae a la que pertenece Q. laurina (figura 42). El nodo I, anidado en el nodo G,
indica la monofilia de Q. laurina y Quercus sp. 2. Esta tltima presenta problemas
taxondmicos ya que originalmente se determindé como Q. laurina, posteriormente se
consideré como hibrido de Q. laurina con Q. affinis (Valencia, 1994) y luego Valencia
(1995) lo consideré como Q. affinis, sin embargo, el analisis detallado de la anatomia
de la madera, la escultura de los granos de polen (no incluidos en este analisis), la forma
mas angosta de la hoja, el margen crispado y disminucién del angulo de divergencia de
las venas secundarias hacia la base diferencian a Quercus sp. 2 de Q. laurina 'y de Q.
affinis. La cercania en la que se ubica Quercus sp. 2'y Q. laurina en los cladogramas

(figuras 48 y 49) implica una relacion cercana entre estas terminales.

El nodo H en el 4rbol de consenso (figura 49) tampoco esta resuelto. Este nodo
comprende una politomia en la que se ubican en ramas independientes las terminales Q.
acutifolia (de la serie Acutifoliae), Q. affinis (de la serie Lanceolatae), Q. benthamii y

Q. rubramenta (ubicadas en la serie Benthamiae) 'y Q. seemannii (originalmente en la
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serie Fugeniifoliae). Ademas de las ramas anteriores, la politomia incluye a Jos grupos

de los nodos J, Ky L.

En el nodo J se integran Quercus crispifolia y Quercus sp. 1. El clado se
caracteriza por seis caracteres: consistencia de la hoja craso-coriacea (6:0), margen
revoluto de la lamina de la hoja (9:0), apariencia céncava de las venas en el haz de las
hojas (12:1), espacio entre las venas secundarias que incrementa hacia el dpice (25:1),
pared de las células guarda con barras muy engrosadas transversalmente (32:0) y
presencia de un abultamiento en la base de la copa (36:1). Este grupo fue recuperado

con los andlisis de Bootstrap (52%) y Jackknife (54 %) (figura 48 y 49).

El nodo K es un nodo no resuelto en el arbol de consenso. Esta formado por una
tricotomia con Q. mullerii, Q. pinnativenulosa y Q. nixoniana. Como se menciond

anteriormente estas especies no han sido asignadas a ninguna serie.

El nodo L no esta resuelto en el arbol de consenso (figura 49), con una
tricotomia formada por Q. acatenangensis, Q. trinitatis y Q. ocoteifolia, este grupo en
el arbol de parsimonia mostrado (figura 48) esta apoyado por cinco caracteres: lenticelas
de las dltimas ramillas evidentes (3:1), submargen de la hoja ampliamente crispado
(10:1), epidermis papilosa presente (28:0), células guarda levemente emergentes (31:1)
y bellota glabra (41:0). Este nodo es el tercer grupo recuperado con los analisis de

Bootstrap (61%) y el de Jackknife (60%).

Ademas del resultado cladistico sobre estas tres terminales, las revisiones de los
ejemplares de herbario de Quercus acatenangensis, Q. trinitatis y . ocoteifolia, de sus
tipos o fotografias de ellos y de visitas al campo en las zonas de distribucion de las
mismas, permitieron conocer la variacion de las poblaciones, y sustentar la propuesta de
que estas tres entidades son una sola especie a la que le corresponde el nombre de Q.
ocoteifolia Liebm. El resultado del analisis filogenético, si bien no es una prueba de

dicha propuesta, tampoco contradice lo sefialado. En cambio si contradice la propuesta
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de Muller y McVaugh (1972) de considerar a Q. ocoteifolia como sinénimo de Q.
laurina, ya que los resultados muestran a este clado (Q. trinitatis, Q. ocoteifolia y Q.

acatenangensis) como distante y por tanto diferente a Q. laurina.

Remocion de caracteres. E| analisis de remocion de un solo carécter a la vez y
su andalisis de parsimonia como se describié con anterioridad, permitié observar los
siguientes patrones. Cuando se remueven los caracteres de habito (1), simetra en el
apice de la lamina (11), tricomas fasciculados en el envés de las hojas (15), aspecto
crispado de los radios de los tricomas fasciculados (17), tricomas estrellados (19),
tamafio de tricomas glandulares (21), patrén de venas secundarias (23), venacion
craspedodroma (24), forma de la base de la copa (37) y escamas de la copa (39), la
estructura de los 4rboles de consenso obtenidos con el resto de los caracteres se
mantiene sin cambios. Unicamente se observaron cambios en la longitud de los arboles
més parsimoniosos que oscilé entre 232 y 235 pasos, y se obtuvieron entre 20 y 27

arboles en cada analisis.

Otra topologia reiterativa es la que resulté al remover los siguientes caracteres:
espacio entre las venas secundarias (25) y abultamiento en la base de la copa (36). Los
arboles mds parsimoniosos presentaron una longitud de 229 y 231 pasos
respectivamente. Los arboles de consenso obtenidos removiendo estos dos caracteres de

manera independiente muestran exactamente la misma topologia.

La remocion independiente de los caracteres de epidermis papilosa (28), cera
sobre la superficie abaxial de la hoja (29) y forma general de la bellota (40) resulta en un
sélo arbol mas parsimonioso en cada caso y con longitudes de 231, 223 y 226 pasos

respectivamente.
Otros caracteres que cuando son removidos resultan en topologias sin resolucion

son: indumento de las ultimas ramillas (2), lenticelas en las Gltimas ramillas (3), dientes

en el margen de la hoja (7), distribucion de los dientes en el margen de la hoja (8),
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margen revoluto de la lamina de la hoja (9), submargen de la hoja (10), indumento en el
haz de la lamina de las hojas (13), indumento en el envés de la hoja (14), presencia de
estipite en los tricomas fasciculados (16), aspecto revoluto de los radios de los tricomas
fasciculados (18), tricomas glandulares vermiformes sobre la superficie abaxial de la
hoja (20), tricomas multirradiados (22), angulo de venas secundarias (26), epidermis
ampollosa (27), complejo estomatico (30), emergencia de las células guarda,
ornamentacion de la pared de las células guarda que forman el vestibulo de los estomas
(32), abertura externa de los estomas (33), prolongacion de la lamina sobre el peciolo
(34), pedunculo del fruto (35) y margen de la copa (38). Los arboles de consenso
obtenidos de estos andlisis muestran ramas colapsadas en la mayoria de las terminales
incluidas. Los arboles més parsimoniosos obtenidos de los anélisis sin los caracteres

sefialados en este parrafo presentaron una longitud que oscila entre 227 y 235 pasos.

El resto de los caracteres cuando son removidos aunque presentan resolucion
colapsando pocos nodos en los arboles de consenso, son muy diversos y recuperan uno
u otro grupo diferente en cada caso; la longitud de estos arboles se encuentra entre los

224 y 234 pasos.

Areas de distribucion de las especies incluidas. El andlisis de la distribucion actual de
las especies de encinos mexicanos con respecto a las regiones floristicas de Rzedowski
(1978), manifiesta un alto endemismo regional especifico, mostrando a la Sierra Madre
Oriental como la regidén que presenta mayor endemismo (con siete especies endémicas).
Esta regioén es la cadena montafiosa mas antigua de México (Ferrusquia-Villafranca,
1993). El Eje Volcénico Transversal es la region floristica en la que se encuentran
menor numero de endemismos con s6lo una especie y ésta es la cadena montafiosa mas

joven de nuestro pais (figura 50).
Lo anaterior coincide con la diversidad mencionada por Valencia (2001 y 2004)

para el género Quercus en México, ya que La Sierra Madre Oriental presenta una mayor

riqueza de especies para el género Quercus, albergando el 37.5% del total de especies de
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(1978) y nimero de especies del género Quercus incluidas en el analisis filogenético
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a la cantidad de especies endémicas para la misma region. SMOcc (Sierra Madre
Occidental), SMOr (Sierra Madre Oriental), EJE (Eje Volcanico Transversal), SMS
(Sierra Madre del Sur), CAm (Centroamérica) comprende desde Chiapas hasta Panama.
Modificado de Rzedowski (1978).



encinos mexicanos (60 especies, 30 de encinos blancos y 30 de rojos) respecto al resto
de las provincias fisiogréaficas de nuestro pais, incluyendo el Eje Volcanico Transversal
en el que sélo se han encontrado 25 especies equivalentes al 15.6% de las especies

citadas para México (12 de encinos blancos y 13 de encinos rojos).

Una teorfa que apoya que el Eje Volcanico Transversal presente un bajo
endemismo en especies del género Quercus, es aquella de corte dispersionista que
considera que las especies que originalmente se desarrollaban en las regiones
montafiosas del norte del continente americano migraron hacia el sur cuando la
temperatura disminuyé (Jones, 1986), utilizando para ello las cordilleras del este y oeste
de nuestro territorio, es decir la Sierra Madre Oriental formada desde Jurasico medio
(Ferrusquia-Villafranca, 1993) y la Sierra Madre Occidental que surgié en Eoceno
(Ferrusquia-Villafranca, 1993), hasta alcanzar las montafias del Eje Volcéanico
Transversal, el cual surgié a finales del Cenozoico (Axelrod, 1979, Ferrusquia-
Villafranca, 1993). En el Terciario medio en su porcion occidental y en Plioceno en la
Oriental (Ferrusquia-Villafranca, 1993), el Eje queda “disponible™ para ser colonizado y
utilizado como un corredor transversal por las especies que habian alcanzado esta latitud
y asi extender su distribucién, conduciendo de esta forma a que el endemismo sea pobre
para las especies del género Quercus que estan en esta region o aparentemente nulo para

las especies incluidas en este estudio.

Por otro lado, los resultados del analisis cladistico muestran que a excepcion de
Q. pinnativenulosa y de Quercus sp. 1 (que se localizan hacia el norte de la Sierra
Madre Oriental), los taxa que en estos resultados aparecen como derivados, presentan
una tendencia a distribuhirse en la Sierra Madre del Sur y/o en Centroamérica. Por su
parte los taxa que se ubican cerca de la raiz del arbol tienen una distribucion maés al
norte de la Republica Méxicana, a excepciéon de (. candicans, Q. crassifolia 'y Q.
elliptica que tienen una distribucion amplia. Asimismo es importante mencionar que Q.
emoryi 'y (. viminea se distribuyen en Estados Unidos de Norteamérica y en el arbol de

consenso aunque estan hacia la base de éste, no estan cerca de la raiz (cuadro 9).
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Cuadro 9. Distribucién de especies del género Quercus incluidas en este estudio y su
distribucién por regiones fisiograficas de México.SMOcc = Sierra Madre Occidental, SMOr. =
Sierra Madre Oriental; SMS = Sierra Madre Oriental; EJE = Eje Volcanico Transversal; CAm
= Centroamérica.

Especie SMOcc SMOr SMS EJE CAm

Q. acutifolia X ' X X
Q. acatenangensis X X
Q. acherdophylila
Q. affinis X X
Q. aristata X
Q. benthamii X X
Q. candicans X X X X X
Q. crassifolia X X X X X
Q. crispifolia X X
Q. crispipilis X
Q. depressa X
Q. eduardii X X
Q. elliptica X X X X X
Q. emoryi X X
Q. gentryi X
Q. hirtifolia X
Q. laurina X X X
Q. mexicana X X
Q. mullerii X
Q. nixoniana X
Q. ocoteifolia X X
Q. pinnativenulosa X
Q. rubramenta X
Q. saltillensis X
Q. sapotiifolia X X
Q. seemannii X
Q. trinitatis X
Q. viminea X
Quercus sp. 1 X

| Quercus sp. 2 X
Totales 9 18 10 8 10
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Discusion
Topologia. Este estudio incluye el 100% de las especies de la serie Lanceolatae y entre
el 14% y 100% de las especies de otras series (cuadro 7); sin embargo, es evidente que
este estudio no pretendio hacer un analisis filogenético de la seccion Lobatae, ya que
solo incluye un 25% de las especies de esta seccion. El cladograma presentado es una
hipétesis filogenética parcial para el género Quercus seccion Lobatae, en donde la
topologia de los arboles de parsimonia y de consenso, no apoyan la inclusién de
Quercus affinis, Q. laurina y Q. acatenangensis en un grupo monofilético denominado
Lanceolatae. Lo mismo puede decirse para la mayoria de las demas series incluidas en
este trabajo, ya que se observa que a excepcion del grupo formado en el nodo D (Q.
sapotiifolia (Q. aristata y Q. elliptica) que refleja parcialmente la propuesta de los
integrantes de la serie Aristatae segin Muller (1942), asi como la serie Depressae que
estd relacionada con Q. laurina integrante de la serie Lanceolatae, en el resto de los
grupos las propuestas taxonomicas de las series no son apoyadas. Un ejemplo al
respecto es la serie Saltillenses en donde Trelease (1924) originalmente propuso a Q.
saltillensis y a Q. acherdophylla que en este analisis no se ubican en el mismo grupo

(figura 49).

El problema de la clasificacion infragenérica de Trelease (1924) ya se habia
hecho notar por Muller (1942), quien menciond que la mayoria de las series propuestas
por Trelease son de confusa delimitacion. Asimismo Valencia (1994) enfatiz6 sobre este
aspecto agregando que muchos nombres que originalmente estaban ubicados en una
serie determinada, han sido propuestos como sinénimos de otros nombres que se ubican
en series diferentes. Mas adn, diversos sinénimos de una misma especie fueron ubicados
originalmente en diferentes series; de esta forma, aunque con resultados aun parciales,

este trabajo confirma tales aseveraciones.
Trelease (1924) menciona que la delimitacion de las series que el propone se

basa en las formas de las hojas y de los frutos pero al analizar las descripciones de las

series, éstas son ambiguas e inconsistentes en la mayoria de los casos. Muller (1942)
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destacé este hecho y recircunscribid algunas series que tienen representantes en
Centroamérica. En este sentido cabe citar el caso de la serie Aristate, bajo la cual
propuso como sinénimos a las series Persiifoliae y Eugeniifolia (ésta ultima incluyendo
solo a Q. eugeniifolia y reubicando a la otra especie originalmente integrante Q.
seemannii en la serie Rapurahuensis). De esta forma la serie Aristaiae contendria a Q.
aristatae, Q. sapotiifolia, Q. hondurensis (sinénimo de Q. elliptica), Q. eugeniifolia'y
Q. duratiifolia, propuesta que tiene congruencia con el resultado obtenido en el analisis

filogenético realizado aqui.

Parte de los cambios en las series que realizé Muller (1942) sobre el esquema de
Trelease (1924), fueron justificados mencionando que la mayoria de las series del
género Quercus que son monotipicas pueden ser reagrupadas en series mas amplias.
Ademas Muller (1942) comentd que a excepcion de las series Virentes, Acutifolia 'y
Reticulatae que él consideré como naturales, el resto no lo son. Desafortunadamente su
propuesta de series no puede ser comparada con los resultados de este trabajo, ya que la
serie Lanceolatae no fue contemplada en su obra de 1942, al igual que la mayoria de las
series del analisis aqui realizado. Asimismo muchas de las series propuestas por Muller
no incluyen a la totalidad de las especies de cada serie cuando éstas tienen distribucion

mas alla de Centroamérica y las relaciones interseriales tampoco son mencionadas.

Por su parte, Valencia (1924) recircunscribié la serie Lanceolatae, enfatizando el
tiempo de maduracion bianual que presentan sus integrantes. En este trabajo propuso
como sinénimos de Q. laurina a Q. zempoaltepecana y a Q. trinitatis, desapareciendo
estas dos series al proponerlas como sindénimos de la serie Lanceolatae. La filogenia
aqui presentada muestra que (. trinitatis no es lo mismo que (. laurina vy
consecuentemente no puede sostenerse como sinénimo de esta tltima. Por su parte
Valencia et al. (en proceso) proponen que (. trinitatis y (. zempoaltepecana son
sin6nimos de (). ocoteifolia. La posicién de Q. trinitatis en el arbol filogenético no

contradice esta propuesta.
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Apoyo de ramas. Respecto al anélisis de robustez de ramas de Bootstrap y de Jackknife,
éstos dos indices tienen un valor mayor al 50% en los grupos de Q. emoryi y Q.
saltillensis, asi como en el grupo de Q. crispifolia'y Quercus sp. I y finalmente en Q.
acalenangensis, (. (rinitatis 'y (. ocoteifolia, todos originalmente propuestos en
diferentes series. Para este ultimo grupo, Valencia ef al. (en proceso) mencionan que
estos tres nombres se han utilizado para llamar al mismo taxén, y consecuentemente y
de acuerdo con el principio de prioridad del Cédigo Internacional de Nomenclatura
Botéanica (Greuter es al. 2002) proponen como nombre aceptado el de Q. ocoteifolia
Liebm. Los grupos obtenidos en este andlisis son apoyados por la combinacién de
caracteres diagndsticos y no por sinapomorfias no contradictorias (estados de caréacter

sin homoplasia).

Caracteres. Los caracteres incluidos corresponden basicamente a estructuras vegetativas
con énfasis en la hoja, ya que son éstas las que son mas accesible y en los que se basa la
taxonomia tradicional de especies en el género Quercus. Por su parte, los caracteres de
tipo reproductivo incluidos en el analisis solamente son nueve y corresponden a
caracteres del fruto. La dificultad de incluir un mayor nimero de caracteres
reproductivos de flor o fruto se debe a que la mayoria de los ejemplares de herbario no
presentan flores y sdlo unos cuantos tienen fruto. Ademas hasta el momento, los pocos
caracteres florales analizados muestran pocas diferencias interespecificas que permitan

utilizarlos adecuadamente.

La remocion de algunos de los caracteres de la matriz y del andlisis de manera
independiente no afecta los resultados, pero existen otros que si afectan la resolucion de
los cladogramas. Entre estos, es necesario destacar los caracteres estomaticos
observados al MEB (caracteres 31, 32 y 33) que cuando son removidos afectan
fuertemente la topologia y resolucién de los arboles de consenso. Aunque la observacién
de estos caracteres necesita de técnicas especiales, su exploracion y la difusion de su
estudio en las especies del género Quercus permitiran tener una gama mas amplia de

caracteres valiosos para futuros estudios en especies del género.
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Un caricter que merece mencion especial es el de tiempo de maduracion del
fruto, el cual fue incluido originalmente considerando que seria una de las hipétesis de
homologia mds claras que permitirian reconocer o que apoyarian la monofilia de
algunos de los grupos. Sin embargo, la optimizacién de este caracter muestra que dentro
de los grupos aparentemente monofiléticos puede ser indistinta la presencia de uno u
otro estado en las terminales (figura 51). Por ejemplo, en el grupo formado a partir del
nodo A se observa la presencia de Q. acherdophylla que tiene frutos de maduracion
anual, agrupada junto a otras especies que tienen maduracion bianual. Asimismo el nodo
D apoya al grupo que incluye a Q. elliptica, de maduracion bianual, junto a otras
especies que tiene maduracion anual. Asimismo es posible observar la inclusién de Q.
pinnativenulosa que tiene maduracién bianual agrupada con especies que tienen frutos
de maduracién anual (figura 51, nodo K). Lo anterior conduce a plantear la hipdtesis que
el tiempo de maduracién anual ha derivado varias veces de manera independiente en la

seccion Lobatae.

Un dato interesante al respecto es la observacion personal de que las especies de
encinos rojos que habitan en zonas tropicales — humedas, como por ejemplo en la
vertiente del Pacifico de Jalisco, Michoacan y Guerrero, y en las zonas que tienen
influencia de clima humedo-tropical del Golfo de México y en Centroamérica, presentan
frecuentemente frutos con maduracioén anual, mientras que aquellas que se localizan en
zonas mas frias son en su mayoria especies con frutos que maduran en dos afios. Esto
pareciera indicar que hay una correlacién del tiempo de maduracion del fruto con un
habitat calido-himedo y que esto puede ser la presidon que condujo a la aparicion de
frutos de maduracioén anual en varios grupos de encinos, cuando las especies invaden
estos nuevos hébitats. De ser asi, y con la inclusion de la mayoria de las especies de
encinos rojos en un analisis filogenético, se observaria que las especies con frutos de
maduracién anual serian derivadas respecto a las especies de frutos de maduracion

bianual en cada uno de los grupos resultantes.
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Distribucion de las especies. La observacion acerca de que la distribucién de los taxa
que resultan como derivados en este andlisis se localizan principalmente en la Sierra
Madre del Sur y/o en Centro América y que las terminales que estan cerca de la raiz del
arbol filogenético se ubican hacia el norte de la Republica Mexicana, concuerda
parcialmente con el modelo que propone Axelrod (1983) sobre el origen boreal del
género Quercus, localizandose las especies mds antiguas hacie al norte y las derivadas
hacia el sur del continente americano. Esta idea también est4 en acorde con la propuesta
de Manos et al. (1999) de sugerir a las latitudes medias de América como centros de
diversificacidn de las secciones del subgénero Quercus desde donde podrian haber
migrado y diversificado. Asimismo, los resultados son congruentes con la propuesta de
Valencia (1994) sobre la migracién al sur del continente americano y diversificacion de
algunas especies del género Quercus durante el Cenozoico (Oligoceno-Mioceno),

llegando hasta Centro América durante el Mioceno.

Es dificil proponer explicaciones més amplias sobre el origen de la distribucion
de este grupo de especies de encinos rojos, debido en parte a que no se encuentran
patrones monofiléticos generales y esto a su vez puede deberse a que no se incluye la
totalidad (ni siquiera la mayoria) de las especies de la secciéon Lobatae (s6lo son 30 las
especies aqui involucradas de las aproximadamente 120 que incluye la seccidn Lobatae,
es decir, el 25%). Analisis futuros sobre biogeografia del género Quercus deberan
considerar a la totalidad o por lo menos a la mayoria de las especies de la seccion
Lobatae y su distribucion latitudinal, fongitudinal y altitudinal, lo cual permitira hacer

propuestas mas amplias e inclusivas.

Conclusiones
Los resultados muestran que no hay apoyo de la propuesta presentada por Trelease
(1924) y Valencia (1994) sobre la delimitacién e inclusion de especies de la serie
Lanceolatae, y 10 mismo se podria decir para la mayoria de las series del subgénero
Lobatae incluidas en este trabajo. La propuesta de Trelease (1924) de agrupar a las

especies del género Quercus en series es atractiva, pues facilitaria el manejo de
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informacién sobre caracteristicas y las relaciones existentes entre grupos
supraespecificos (series). Sin embargo, tal propuesta, después de este estudio no es
pertinente. Es necesaria una revision minuciosa, ya que como se ha resaltado presenta

muchos problemas taxonémicos.

' Los problemas taxonémicos en el género Quercus no son privativos de las series
y de hecho tienen su base en los problemas taxondémicos a nivel de especie, que a su vez
son causados por la gran variacion morfoldgica que éstas tienen, por lo que es necesario
realizar revisiones morfoldgicas, morfométricas y de tipo monografico que incluyan,
ademas de los caracteres tradicionales, la exploraciéon de caracteres como amentos,
estigmas, cotiledones y la posicion de dévulos abortados entre otros, asi como un mayor
numero de observaciones en el campo que permitan conocer mejor la variacion de las

especies del género Quercus.

El método abordado para la construccién de la matriz de este analisis que
consistid en la revisién de cada uno de los caracteres de manera independiente y
comparandolos en cada una de las terminales (especies) incluidas en este trabajo, resulté
muy util para abordar y resolver algunos problemas taxonémicos, por lo que se podria
recomendar para reconocer y delimitar las especies del género Quercus, lo cual
permitiria hacer trabajo taxonoémico basico para posteriormente abordar en un sentido

filogenético.

Las relaciones filogenéticas entre las especies de este analisis y sugeridas por la
topologia del arbol resultante, deben ser tomadas con precaucion. La delimitacion
taxondémica de estas especies en series requiere de evaluaciones adicionales con la
inclusion de mas taxa previa revision taxonomica y la inclusion de mas caracteres que
con seguridad modificara algunas de las hipotesis de relaciones filogenéticas propuestas

aqui.
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De esta forma, en este analisis se ha discutido la clasificacion infragenérica a
nivel de serie propuesta por Trelease (1924) para el género Quercus, destacando que la
relacion inprecisa entre las diferentes series aun persiste. Asimismo, en este estudio se
apoya la inclusion de especies en ciertas series y la exclusion de otras especies de otras
series. De igual forma se plantea la inclusion de nuevos caracteres morfologicos que no
s6lo aportan un mejor conocimiento de la morfologia del género, sino contribuyen a una
mejor delimitacion infragenérica especifica. Se rectifica la delimitacion de las especies
incluidas y se fortalece el conocimiento que se tiene hasta este estudio de ciertas
especies, en particular en la serie Lanceolatae, 1o cual puede ser considerado como un
punto de partida para seguir explorando mas caracteres, adicionar mas taxa y realizar
mas analisis que permitan obtener nuevas hipotesis filogenéticas mas inclusivas y

contribuir asi al conocimiento del género Quercus.
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APENDICE I

Lista de ejemplares examinados para observaciones de estomas, tricomas y aclaramiento
de hojas de Quercus al MEB.

Quercus acutifolia Née.-F. Lorea 997 (FCME). Q. acherdophylla Trel. — S. Valencia 4.
803, s.n. (FCME). Q. affinis Scheidw.- S. Valencia A. 751, 788, 1711 (FCME). Q.
aristata Hook. Et Am. — J Rzedowski 37767 (XAL); G. Flores 3356 (MEXU). Q.
benthamii A. DC.- D. E. Breedlove 41617 (MEXU). Q. candicans Née.- P. Tenorio L.
1458, L. Herndndez S. y C. Romero de T. (FCME). Q. crassifolia Humb. et Bonpl.- J.
Calénico S. 8912 (FCME), S. Valencia A. 472 (FCME). Q. crispifolia Trel.- J. Ramirez
S. 40, 45 y s.n. (FCME); C. Arredondo 49 (FCME). Q. crispipilis Trel.- E. L. Davis
76822 (MEXU). Q. depressa Humb. et Bonpl.- S. Valencia A. 1147 (FCME); R. Garcia
S. 132 (FCME); M. Nee 32900 (XAL). Q. eduardii Trel.- P. Oropeza s.n. (FCME). Q.
elliptica Née.- N. Diego 2695 (FCME). Q. emoryi Torr.- A. Castellanos 211 (MEXU);
H. S. Gentry 8277a (MEXU); I Knobloch 325 (MEXU); J. Passini y M. F. Robert 6695
(MEXU). Q. gentryi C. H Mull- R. Vega A. 2009 (MEXU). Q. hirtifolia Vazquez-
Villagran, Valencia et Nixon , S. Valencia A. 1750, 1751 y 1752 (FCME). Q. laurina
Humb. et Bonpl.- S. Valencia A. 1703, 1704, 1705 (FCME); S. Valencia A. 762
(FCME). Q. mexicana Humb. et Bonpl- R Vega A. s.n. (FCME). Q. mullerii
Martinez.- T. McDougall 2435 (MEXU). Q. nixoniana Valencia et Lozada.- R. de
Santiago 747 (FCME). Q. ocoteifolia Liebm.- R. Garcia S. 142 (FCME); M. Rodriguez
A 1132, 1161 (FCME);. M. Veliz 6322 (MEXU); O. Alcdntara 1323 (FCME). Q.
pinnativenulosa C. H Mill - S. Cartujano P. 501, 683, 687 (FCME). Q. rubramenta
Trel.- S. Valencia A. 381, 433 (FCME). Q. saltillensis Trel.- J. Villarreal y J. A. Encina
115 (MEXU); M. A. Carranza C. 2195 (MEXU); J. M. Poole 2266 y K. Nixon (MEXU);
M. A. Carranza C. 2195 y Encinas (MEXU). Q. sapotiifolia Liebm.- R. Arriaga C. y L.
Aguilar 205 (XAL); R. Arriaga C. y H Lépez 229 (XAL), R. Garcia S. 338 (FCME). Q.
seemannii Liebm.- R. Aguilar 94 (CR). Q. viminea Trel. — B. G. Schubert y M. Sousa S.
2044 (MEXU). Quercus sp. 1. - S. Valencia A. 1350, 1354, 1355 (FCME). Quercus sp.
2. — S Valencia A. 17, 18 (FCME).
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APENDICE II
SINOPSIS DESCRIPTIVA DE LOS TAXA INCLUIDOS
En un analisis cladistico como el presentado en este trabajo, la construccion de la matriz
involucra por un lado, las propuestas de caracteres homologos entre los taxa incluidos,
para lo cual, dichos caracteres se evalian inferencialmente en cuanto a similitud,
conjuncion e independencia (De Pinna, 1991; De Luna y Mishler, 1996). La descripcion
y consideraciones al respectgo de caracteres incluidos en este trabajo, se han tratado en

el capitulo de reconocimiento de la serie Lanceolatae.

Por otro lado y ademas de la valoracion de los caracteres, un analisis cladistico
también involucra la seleccion de los taxa terminales para elaborar la matriz
correspondiente que se sometera al analisis cladistico. En muchos casos es suficiente
referirse a los taxa que se han seleccionado para incluir y el por qué de tal seleccion (por
ejemplo: los que son considerados como grupos externos y los que se consideran
miembros del grupo interno); sin embargo, en otros casos como en algunas de las
especies del género Quercus, la seleccién de especies no es trivial, ya que existen
algunos problemas taxonémicos que deben ser considerados. Asi por ejemplo, Trelease
(1924) con una tendencia a dividir, consideré a las especies en el género Quercus con
una variaciéon muy limitada y describié un gran numero de ellas; por el contrario,
McVaugh (1974) mostré una tendencia a agrupar y por ello, a sinonimizar a algunas de
las descritas originalmente por Trelease (1924) (sélo por citar los extremos). Aunado a
ésto estan las determinaciones de ejemplares revisados en los herbarios y que son

heterogéneas, aiin en una misma especie y por un mismo especialista.

Esto plante6 la necesidad de hacer una revision detalladda de las descripciones
originales de las especies incluidas. Se revisaron holotipos e isotipos, proporcionados en
préstamo por los herbarios nacionales y extranjeros (MEXU, US, C, K, F, GH, BR, NA,
MO, CR) o en su defecto fotografias de los tipos de los taxa o nombres involucrados
que fueron proporcionados por los herbarios P, M y K; también se revisaron los

ejemplares que presentaron similitud morfolégica con las especies mencionadas,
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algunas de las fotografias fueron analizadas en microfichas o en el trabajo de Trelease

(1924) como se indica en cada caso.

De igual forma se revisaron mas de 1200 ejemplares herborizados de las especies
involucradas y de sus sindénimos (en caso de existir) y depositados en el Herbario
Nacional (MEXU), Herbario de la Escuela Nacional de Ciencias Biologicas del IPN
(ENCB), Herbario de la Facultad de Ciencias de la UNAM (FCME) y del Instituto de
Ecologia de Xalapa A. C., Veracruz (XAL). A su vez, se realizaron algunas
observaciones en el campo de poblaciones donde fueron colectados los ejemplares tipo
(holotipos) ubicadas en diferentes regiones del pais y de otras poblaciones de los
mismos taxa. Todas las caracteristicas observadas en los ejemplares herborizados, en los
individuos en el campo y los datos obtenidos, se compararon entre si y con los
protélogos correspondientes y obteniendo asi los caracteres que delimitan a cada una de
las especies que corresponden a las términales que se incluyeron en este estudio. A
continuacién se presentan las principales caracteristicas de éstas, su sinonimia,

distribucién estatal y fotografias.

1.- Quercus acherdophylla Trel., Mem. Natl. Acad. Sci. 20: 183. pl 367. 1924.
Arboles hasta de 20 m alto. Ramillas 0.8 — 1.5 mm de didmetro, glabrescentes,
lenticelas inconspicuas. Yemas ovoides, de 1.5 — 2.6 mm de largo. Hojas con peciolos
de 2 - 4 x 0.5 — 1.2 mm, glabrescentes; laminas papiro-coridceas, elipticas, eliptico-
lanceoladas u oblongas, de 2.8 — 6.6 (-8.1) x (0.8) 1.3 —2.7 cm, 3 - 4.4 veces mas largas
que anchas; base redondeada, truncada o cuneada; margen entero, ligeramente
crispado; dpice agudo a redondeado, aristado; haz glabro o con escasos tricomas
multiradiados hacia la vena media; envés glabrescente conservando tricomas
fasciculados cortamente estipitados y multiradiados en las axilas de las venas
secundarias. Frutos de maduracion anual, solitarios sobre un pedinculo de 3 — 11 mm
de largo; copas hemisférico-turbinadas, de 7 — 11 x 4 - 8 mm, margen erecto; bellotas
de 6 x 6 —7 mm (figura 52).

Distribucion estatal en México: Hgo., Pue. y Ver. Altitud: 2400 — 2500 m.
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2.- Quercus acutifolia Née, Anales Ci. Nat. 3:267. 1801.

Arboles hasta de 35 m alto. Ramillas (0.8) 1.4-1.8 (-2.1) mm de didmetro, ligeramente
surcadas, lenticelas inconspicuas. Yemas ovoides de (1-)1.3 - 2.6 (-3.6) mm de largo.
Hojas maduras con peciolos de 8-28 x 0.4-1.5 mm, glabros; laminas coriaceas a
subcoriaceas, lanceoladas, de (4.9-) 6 - 17 (-20) x 1.7 - 4 (-6) cm, de 3 - 3.5 veces mas
largo que ancho; base atenuado-cuneada a redondeada; margen con (4-)7-10(-12)
dientes aristados a cada lado de la hoja, distribuidos desde cerca de la base; apice
acuminado; haz lustroso, glabro o con algunos tricomas estrellados sobre la vena media,
venas y venillas; envés glabritsculo, conservando algunos tricomas fasciculados
cortamente estipitados cerca de la vena media y axilas de venas secundarias. Frutos de
maduracién bianual, en grupos de 2 - 3 sobre un pedunculo de 8.5 - 12.6 x 1.5 - 3 mm;
copas hemisféricas, de 9- 6 mm x 5.5 - 9.5 mm, margen erecto; bellotas semiesféricas a
ovoides, de 11.8 - 19 x 10-15 mm de didmetro, glabrescentes a glabras (figura 53).
Distribucion estatal en México: Gro., Jal., Méx., Mich., Mor., Nay., Oax. y Pue.
Altitud: 1000 — 2500 m.

3.- Quercus affinis Scheidw., L 'Horticulterur belge 4:321, pl. 17. 1837.

= Q. nitens M. Martens et Galeotti; Q. nitens var. subintegra A. DC.; Q. affinis forma subintegra

Trel.; Q. commutata Liebm.; Q. affinis forma commutata Trel.

Arboles de 11 - 18 m alto. Ramillas de 1-2.5 mm de diametro, glabras o glabradas, en
ocasiones con lenticelas poco conspicuas. Yemas cénicas u ovoides de 2 - 4 (5.5) mm
de largo. Hojas maduras con peciolos de 5 - 13 x 0.5 - 1 (1.5) mm de grueso, glabros o
glabrescenes; laminas coriaceas, elipticas, estrechamente elipticas o eliptico-
lanceoladas, de 3 - 13 x 1 - 3 ¢m, de 3.1 - 3.5 veces mas largas que anchas; base
redondeada, aguda o cuneada; margen con 1 - 5 aristas o dientes aristados distribuidos a
cada lado y hacia la mitad distal de la hoja; apice agudo; haz lustroso, glabro o con
pubérulo y escasos pelos estrellados hacia la base de la vena media; envés glabro o
conservando tricomas en fasciculos estipitados hacia las axilas de las venas secundarias.

Frutos de maduracion bianual, 1 - 3 sobre un pedinculo de 5 - 10 mm de largo; copas
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hemisféricas o en forma de copa, de 10 - 13 mm x 7 - 9 mm, margen erecto; bellotas
ovoides de 13 - 18 x. 12 mm (figura 54).

Distribucién estatal en México: Gto., Hgo., NL., Oax., Pue., Qro., SLP, Tamps. y Ver.
Altitud: 1200 - 2600 m.

4.- Quercus aristata Hook. et Am., Bot. Beechey 444. 1841.

= Q. productipes Trel..

Arboles de 4 - 10 m alto. Ramillas de 1.4 - 3 mm de diametro, con algunos tricomas
estrellados. Yemas ovoides a anchamente ovoides de 1.4 - 3 mm de largo. Hojas maduras
con peciolos de 3 - 8.5 x 1.5 - 2 mm, glabros o glabrescentes; lAminas craso - coridceas, |
ligeramente glaucas, elipticas-oblongas, oblanceolada o en ocasiones obovada, de 5.2 - 9.‘5
(12) x(2.0)3.0-5.5(6.6) cm, de 1.5 a2 veces mas largas que anchas; base subcordada,
redondeada; margen ligeramente revoluto, entero o con 3 - 5 aristas o dientes cortos
aristados distribuidos hacia el apice de la hoja; apice redondeado u obtuso aristado; haz
glabro, conservando algunos tricomas estrellados; envés glabrescente, conservando
tricomas fasciculados cortamente estipitados. Frutos de maduracion anual, solitarios sobre
un pedinculo de 3-4 mm de largo; copas hemisféricas a conicas, margen erecto o
revoluto, de 8.7 - 11.6 mm x 5.5 - 8 mm de alto; bellotas de 10.7 - 11.5 x 7-10.5 mm
(figura 55).

Distribucion estatal en México: Ags., Jal., Nay. y Sin. Altitud: 600 — 1750 m.

5.- Quercus benthamii A. DC., Prodr. 16 (2): 29. 1864.
= Q. gemmata Trel.

Arboles de hasta 50 m alto. Ramillas de 1.5 - 2 (3) mm de diametro, glabrescentes,
persistiendo algunos tricomas estrellados, con numerosas lenticelas palidas vy
conspicuas. Yemas cénicas de 5 - 7 mm de largo. Hojas maduras con peciolos de 10 —
20 x 2 - 2.5 mm, glabros y alados; laminas coridceas, ovadas a elipticas de (-5) 7 - 8
(10) x 2 — 3 (5) ecm, de 3 - 3.5 veces mas largas que anchas; base cuneada o
ampliamente redondeada a estrechamente aguda; margen crispado;, dpice agudo a

atenuado acuminado; haz glabro y algo lustroso; envés glabro, axilo-peloso, con
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tricomas fasciculados estipitados, ligeramente crispados. Frutos de maduracion anual,
solitarios o en pares, sobre un pedinculo de 3 — 5 mm de largo x (2) 3 — 5 mm de
grueso; copas hemisféricas, margen erecto, bases redondeadas o algo constrefiidas de 18
—20 mm x 10 - 14 mm, bellotas semiesférica a comprimida (figura 56).

Distribucion estatal en México: Chis., y Oax. También se distribuye en Centroamérica

(Guatemala). Altitud: 2400 — 2500 m.

6.- Quercus candicans Née, Anales Ci. Nat: 3:277. 1801.

= Q. calophylla Schltdl. et Cham.; Quercus calophylla var. typica Camus; Q. alamo Benth,;
Quercus calophylla f. alamo (Benth.) Trel.; Q. acuminata M. Martens et Galeotti. Q. calophylla
f. acuminata (M. Martens et Galeotti) Seem. ex Trel.; Q. intermedia M. Martens et Galeotti; Q.
calophylla f. intermedia (M. Martens et Galeotti) Seem. ex Trel.; Q. flavida Liebm. Q. calopylla
f flavida (Liebm.) Trel.; Q. candicans f. michoacana Trel.; Q. calophylla f. schiedeana Trel.; Q.

calophylla f. willdenowii Trel.; Q. candicans f. incurva Trel.

Arboles hasta de 25 m alto. Ramillas de (1.6) 2 - 3 (3.5) mm de didmetro. Yemas
fusiformes, de 2.3 - 3.5 (-5.5) mm. Hojas maduras con peciolos de 17.3 —43.3 x 1.2 -
1.8 (-2.3) mm, cubiertos por tricomas fasciculados sésiles; laminas coriaceas, obovadas,
de (5-) 8 =20 (27) x (2.5-) 4 - 12 (-16) cm, de 1.5 — 2.5 veces més largas que anchas;
base subcordada o semitruncada, redondeada o decurrente; margen con 5 — 8 dientes
aristados distribuidos en la mitad apical o en el ultimo cuarto apical de la hoja; apice
obtuso, estrecho, algunas veces apiculado; haz lustroso, glabro excepto en la vena
media con pelos estrellados; envés totalmente cubierto por tricomas estrellados,
apariencia general aterciopelada. Frutos de maduracion bianual, 1 — 3 sobre un
pedunculo de 6.5 — 15.5 x 4.5 - 6.2 cm; copas hemisféricas a ligeramente obcdnicas de
9.2 - 15 mm x 15.5 — 23. 5 mm; bellotas de 15.3 — 21.5 x 12.8 — 19 mm (figura 57).
Distribucion estatal en México: Chih., Chis., DF, Dgo., Gro., Hgo., Jal., Mex., Mich.,
Mor., Nay., Oax., Pue., Sin. y Ver. También crece en Centroamérica (Guatemala)

Altitud: 1400 — 2600 m.
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7.- Quercus crassifolia Humb. et Bonpl., P1. Aequinoct. 2: (10)49, pl. 91. 1801.

= (. stipularis Humb. et Bonpl.; Q. brachystachys Benth.; Q. spinulosa M. Martens et Galeotti;

Q. felipensis Trel; Q. moreliana Trel.; Q. errans Trel; Q. chicamolensis Trel.; Q. orbiculata

Trel.; Q. miguelitensis Trel.
Arboles hasta de 23 m alto. Ramillas de 2.3 - 4.5 mm de didmetro, cubiertas con
tricomas amarillos. Yemas ovoides a ovoide-fusiformes, de (3-)4 -10 x 1.9 — 3 mm
Estipulas persistentes. Hojas maduras con peciolos de (3-)7 - 30 (-35) x 1.9 = 3.5 mm
cubiertos por tricomas fasciculados; laminas craso-coridceas, obovadas o elipticas,
liperamente glaucas, de (7-) 10— 17.5x 4.1 - 11.5 cm, de 1.4 — 1.8 veces mas Jargas que
anchas; base frecuentemente cordada-subcordada truncada, redondeada, decurrente;
margen revoluto, con 3 — 8 dientes aristados distribuidos en el medio apical o cuarto
apical de las hojas; dpice obtuso a redondeado; haz rugoso; envés totalmente cubierto
tricomas estipitados crispados y ligeramente contortos y pelos glandulares vermiformes.
Frutos de maduracion bianual, | - 4 sobre un pedinculo de 10.4 - 16.9 x ca. 3.4 mm;
copas hemisféricas de margen erecto, de 9.8 — 15.6 mm x 6.4 — 10 mm; bellotas de
105 -13.5x 6.6~ 10.7 mm (figura 58).
Distribucion estatal en México: Chih., Chis., DF, Dgo., Gto., Gro., Hgo., Jal., Méx.,
Mich., Oax., Pue., Qro., SLP, Tlax., Ver. y Zac. También llega hasta Centroamérica
(Guatemala). Altitud: 1300 — 2900 m.

8.- Quercus crispifolia Trel., Mem. Natl. Acad. Sci. 20 (10}: 147. pl. 286. 1924.
= Q. amphioxys Trel.; Q. incrassata Trel,

Arboles hasta de 25 m alto. Ramillas de | — 3 mm de diametro, con lenticelas poco
conspicuas. Yemas ovoides, de 5 — 6 mm de largo. Hojas maduras con peciolos de 3 —
10 x 1.5 - 2.5 mm, base rojiza obscura; laminas coriaceas, oblanceoladas, de (10-}15 —
20 (-25) x 3 -5 ( 7.5 cm, de 2.6 - 3.3 veces mas largas que anchas; base
moderadamente cuneada a estrechamente redondeada, rara vez corada, margen entero,
ligeramente revoluto y ampliamente crispado; apice acuminado a atenuadamente,
inconspicuamente aristado, haz algo lustroso, glabro; envés consevando algunos
tricomas fasciculados estipitados en las axilas de las venas secundarias. Frutoes de

maduracion anual, | - 2 sobre las ramillas; copas obcdénicas, ligeramente turbinadas,
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hemisféricas de 7 - 10 mm x 10 - 14.5 mm; bellotas de 15 - 30 x 10 — 26 mm (figura
59).
Distribucion estatal en México: Chis., Gro. y Oax. También llega hasta Centroamérica

(Guatemala). Altitud: 750 — 1500 m.

9.- Quercus crispipilis Trel. Mem. Natl. Acad. Sci. 20:184, pl. 370. 1924.

= Q. cerifera Trel.; Q. cinnamomea Trel.

Arboles de 7 - 10 (19) m alto. Ramillas de 1.5- 3 mm de didmetro, conservando
algunos tricomas estrellados. Yemas redondeado-ovoides, de 1- 1.6 x 2 - 3 mm. Hojas
maduras con peciolos de 1.8 — 7 mm de largo, glabrescentes, lAminas papiro-coriaceas,
oblonga-eliptica a oblongo-lanceolada o rara vez oblanceolada, de (4) 8§ - 12 x 2 -3 cm,
de 2 - 3.8 veces mas largas que anchas, base redondeada a subcordada, rara vez
subcuneada; margen entero, minutamente revoluto y ampliamente crispado; dpice
generalmente redondeado y aristado, rara vez agudo; haz opaco, glabro o ligeramente
estrellado pubescente; envés glabrescente, conservando tricomas fasciculados contortos
esparcidamente distribuidos, tricomas glandulares presentes. Frutos de maduracion
bianual, 1- 2 sobre un pedunculo de 2 — 7 (10) mm de largo; copas hemisféricos,
margen revoluto, de 12 - 17 mm x 8 - 11 mm; bellotas de 12 - 13 x 8§ - 11 mm (figura
60).

Distribucion estatal en Meéxico: Chis. También se distribuye en Centroamérica

(Guatemala). Altitud: 1800 — 2420 m.

10.- Quercus depressa Humb. et Bonpl., Pl. Aequinoct. 2: 50, pl. 92:1809.

= . subavenia Trel.
Arbustos de 30 - 50 cm alto, con crecimiento rizomatoso amacollado. Ramillas
delgadas de 0.9 - 1.5 mm de grueso. Yemas ovoides, de 1.7- 3 x | - 1.4 mm. Hojas
maduras con peciolos de 2 - 16 x 0.5 - 2 mm, glabrescentes con algunos tricomas
multirradiados; ldminas coriaceas, elipticas a eliptica-obovada de 1 -2 x 2.0 - 4 cm, de
1.75 - 2.2 veces mas largas que anchas; base redondeada o cuneada; margen entero o

con uno o dos dientes cortos aristados hacia el apice; apice agudo a recto; haz lustroso,
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generalmente glabro; envés esencialmente glabro pero con tricomas multiradiados hacia
la base de la hoja. Frutos de maduracion bianual, 1 - 2, casi sésil; copas hemisféricas o
ligeramente turbinadas de margen erecto, de 8 - |1 mm x 5 - 7 mm; bellotas de 9-13 x
7-10 mm (figura 61).

Distribucion estatal en México: Hgo., Oax., Pue. y Ver. Altitud: 1800 — 2600 m.

11.- Quercus eduardii Trel., Contr. U. S. Natl. Herb. 23:189. 1922.

= Quercus nitidissima Trel.

Arboles de 5 - 9 m o arbustos hasta de 6 m alto. Ramillas de 1 - 2.5 mm de didmetro,
glabrescentes conservando un fino tomento. Yemas ovoides, de 1.5 - 4 mm de largo,
Justrosas. Hojas maduras con peciolos de 2 - 4 (-8) mm de largo, de color palido o
rojizo, finamente tomentoso o glabrescente; ldminas coridceas, oblongo-elipticas,
ovado-lanceoladas, ocasionalmente oblanceoladas u obovadas, de 2 - 4.5 (-6.8) x (0.6-)!1
- 2(-4.5) ¢m, de 1.5 - 2.5 veces mas largas que anchas; base cordada; margen plano o
ligeramente revoluto, con 1-6 dientes aristadas en cada lado, rara vez entero; apice
agudo o subagudo ocasionalmente obtuso o redondeado; haz glabro y lustroso, con
pelos persistentes estrellados especialmente cerca de la base; envés con mechones de
tricomas fasciculados lisos y contortos laxamente dispuestos. Frutos de maduracidn
anual, casi sésil, copas infundibuliforme, de 7-10 mm x 5-7 mm, margen erecto;
bellotas de 6 - 12 x 6.9 - 7.3 mm (figura 62).

Distribucion estatal en México: Ags., Chih., Dgo., Gto., Hgo., Jal,, Mich., Nay., Qro.,
SLP, Tamps., Ver. y Zac. Altitud: 1500 — 2650 m.

12.- Quercus elliptica Née, Anales Ci. Nat. 3:278. 1801.

= (. pubinervis M. Martens et Galeotti;, 0. nectandraefolia Liebm.; Q. oajacana Liebm.; Q.
linquaefolia Liebm.; Q. langlassei Trel, Q. chiguibuitillonis Trel., Q. exaristata Trel;, Q.
boiryocarpa Trel.; Q. hondurensis Trel.;, Q. guayabalana Trel. ex Standl.; Q. comayaguana Trel.,
Q. peradifolia Warb.; Q. yoroensis Trel.; Q. yoroensis var. aguanana Trel.

Arboles hasta de 25 m alto. Ramillas de (1.2-) 2 - 3.2 (-3.6) mm de diametro, cubiertas

con mechones de tricomas estipitados amarillo-verdosos. Yemas inconspicuas. Hojas

maduras con peciolos de 2 - 8 x 1.2 - 3 mm, con indumento como el de las ramillas;
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laminas crasso-coridceas, elipticas, eliptico-oblongas, obovadas de (3-) 7- 14.5x 2-6 (-
7.3) cm, de (1.4-) 1.8 - 2.3 (-3.4) veces mas largas que anchas; base obtusa ligeramente
subcordada, margen entero, ligeramente revoluto;, apice redondeado obtuso, rara vez
agudo o aristado; haz liso y glabro, excepto vena media y secundarias que son
puberulentas; envés con epidermis lisa, ocasionalmente glauco-cerosa, puberulenta, con
unos pocos tricomas glandulares vermiformes y mechones de tricomas cortamente
estipitados concentrados sobre la vena media y/o en las axilas de las venas secundarias.
Frutos de maduracién anual, | - 3 sobre un pedunculo densamente tomentoso de 2.9 -
50.5 x 1.9 - 2.9 mm; copas aplanadas a pateliformes o subpatelifomes de margen erecto,
de 3.4 - 7.3 mm x (9.5-) 10.5 - 16.5 (-21) mm; bellotas de (12.3-) 14.4 - 184 x (9.1-)
11.6 - 15.6 (-17.3) mm (figura 63).

Distribucion estatal en México: Chis., Gro., Jal., Méx., Mich., Nay., Oax., Sin. y Ver.
También se distribuye en Centroamérica (Honduras, El Salvador y Guatemala). Altitud:

470 — 2460 m.

13.- Quercus emoryi Torr., en W. H. Emory, Not. Milit. Reconn. 151, pl. 9. 1848.
= Q. duraznillo Trel.; Q. balsequillana Trel.; Q. hastata Liebm.;

Arboles o arbustos de 2 — 15 m alto. Ramillas de 1 - 3 mm de diimetro, glabrescentes.
Yemas ovoides, de 2.5 — 6.5 mm. Hojas maduras con peciolos de 3 — 8 x 0.6 - 1.3
pubescentes; ldminas coriaceas y rigidas, ovadas, estrechamente lanceoladas,
estrechamente oblongas a obovada, de 2 - 9.5 x 0.8 — 3.5 cm, de 2.7 - 4.2 veces mas largas
que anchas; base redondeada, obtusa, truncada o cordada; margen entero o con 1 — 4
dientes cortamente aristado; apice agudo; haz, lustroso, glabro o glabrado; envés
conservando algunos tricomas estrellados en las axilas de las venas secundaris. Frutos de
maduracién anual, | — 2 sobre un pedunculo de 1 — 2 mm de largo; copas obconicas,
margen erecto, de 7 — 12 mm x 5 — 7.5 mm; bellotas de 10 — 18 x 6 — 10 mm (figura 64).
Distribucion estatal en México: Chih., Coah., Dur., NL, Son. y Tamps. También se

distribuye en Estados Unidos de Norteamérica. Altitud: 1000 — 2200 m.
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14.- Quercus gentryi C. H. Miill., Am. Midl. Nat. 27: 474. 1942.

Arboles de 10 - 15 m alto. Ramillas de 1.5 - 2 mm de diametro, glabrescente, con
numerosas lenticelas. Yemas ovoides, agudas, de 2 - 4.5 cm de largo. Hojas maduras
con peciolos de (1.2-)3-8(-10) x 0.9 - | generalmente glabrescentes; laminas papiro-
coridceas, elipticas, lanceoladas u oblanceoladas, de (3-) 6 - 10 (-18) x (0.8-1.5-2.5 (-4)
cm, de 3.7 - 4.6 veces mas largas que anchas; base redondeada a obtusa; margen entero,
generalmente ondulado y algunas veces con apariencia crenada, apice agudo a
acuminado o atenuado, mucronadao o cortamente aristado; haz brillante, casi glabro
conservando pequefios tricomas estrellados; envés conservando algunos tricomas corto
estipitados en la nervadura central, tricomas glandulares presentes. Frutos de
maduracion bianual, 1 - 2, sobre un pedinculo de 5 - 8 (-10) x 2 - 3 mm; copas de (8-)
10-15 x (8-) 15-20 mm, margen engrosado y enrollado; bellotas de (5-) 1.5- 2.0 x 1.5
cm (figura 65).

Distribucién estatal en México. Chih., Jal., Mich., Nay., Sin. y Zac. Altitud: 1250 -
2400.

15.- Quercus hirtifolia Vazquez-Villagran, Valencia et Nixon. Brittonia 56(2): 136.
2004.

Arbustos de 3-5 m alto. Ramillas de 1.6 - 3.5 de diametro, puberulentas, tomentosas.
Yemas de 2.5 - 5 x 1.9-2.5 mm. Hojas maduras con peciolos de 4-8 x 1.17- 1.37 mm,
con tomento similar al de las ramillas; laminas obovadas, rara vez ovadas, de (4-) 6 -
8.5(-12) x 3.5 - 6.5 cm, de 1.5 - 2 veces mas largas que anchas; base cordada; margen
con 2 - 4 dientes aristados hacia la mitad distal de la hoja, o sélo indicados por las
aristas; dpice obtuso o redondeado y aristado; haz glabro o con algunos tricomas
estrellados sobre la vena media y venas secundarias; envés con tricomas fasciculados,
crispados cortamente estipitados, uniforme y laxamente distribuidos sobre la superficie.
Frutos de maduracién anual, 1 - 3 sésiles sobre un pedinculo puberulento y tomentoso
de 9-19 x 1.4 - 1.9 mm; copas hemisféricas de 12 - 13 mm x ca. 6.4 mm; bellotas de
13-14 x 11-13 mm (figura 66).

Distribucion estatal en México: Hgo. y Pue. Altitud: 2000 — 2400 m.
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16.- Quercus laurina Humb. et Bonpl., Pl. Aequinoct. 2: 32 pl. 80. 1809.

= Q. lanceolata Humb. et Bonpl.; Q. chrysophylla Humb. et Bonpl.,; Q. tridens Humb. et Bonpl ;
Q. castanea var. tridens A. DC.; Q. barbinervis Benth., Q. laurina var. barbinervis (Benth.)
Wenz.; . orizabae Liebm.; Q. tlapuxahuensis A. DC.; Q. salicifolia var. tlapuxahuensis (A.
DC.) Wenz.; Q. tlapuxahuensis var. obconica Trel.; Q. caeruleocarpa Trel.; Q. bourgaei Trel;
Q. bourgaei var. ilicifolia Trel.; Q. roseovenulosa Trel.; Q. treleasana A. Camus; Q. nitens var.
mayor A. DC.; Q. laurina var. mayor (A. DC.) Wenz.; Q. major (A. DC) Trel; Q.

malinaltepecana Trel.

Arboles hasta de 25 m alto. Ramillas 1-1.8 (5) mm de dimetro, glabrescentes. Yemas
redondeado-ovoides, de 1.96- 2.75 x 1.1 - 1.5 mm. Hojas maduras con peciolos de 6 -
17 (20) x 0.83 - 1.5 mm, glabrescentes, laminas oblanceoladas a obovada de 3.5 - 12.5
x 1.3 - 5.5 mm, de 2 - 3.3 veces mas largas que anchas; base cuneada, ocasionalmente
truncada, margen entero o mas frecuentemente con 1- 4 dientes a cada lado; apice
agudo a obtuso; haz glabro o con algunos tricmoas estrellados hacia la base de la vena
media; envés glabrescente, con tricomas fasciculados estipitados en las axilas de las
venas secundarias, tricomas multirradiados y glandulares laxamente distribuidos.
Frutos de maduracién bianual, 2 o 3 sobre un pedinculo de 54 - 8 x 2 - 4 mm de
grueso; copas hemisféricas, margen erecto, de 17 mm x 9 mm; bellotas de ca. 21 mm
(figura 67). Distribucion estatal en México: DF, Gro., Gto., Hgo., Jal., Méx., Mich.,
Mor., Oax., Pue., Qro., Tlax. y Ver. Altitud: 1600 -~ 3000 m.

17.- Quercus mexicana Humb. et Bonpl., Pl. Aequinoct. 2:35. 1809.

= (. castaneaq var. integra QOersted.; Q. imbricariifolia Trel.; Q. malifolia Trel.; Q. mexicana f.

lanosa Trel.; Q. mexicana f. perfertilis Trel.; Q. rugulosa M. Martens et Galeotti.

Arboles de 3 - 15 m alto. Ramillas de 1.5 a 2 mm de didmetro, glabrescentes,
conservando tricomas estrellados, gris. Yemas de (1-)2 - 3 (-6) mm de largo. Estipulas
algunas persistiendo por un tiempo cerca de las yemas apicales. Hojas maduras con
peciolos pubescentes, de (2-) 3-8 x 1 - 5 mm,; laminas elipticas, lanceoladas u oblongas,
de (2-) 3-9 (-12) x (.9-)1.5 - 3.5 (-4.2) cm, de 2.5 - 3.5 veces mas largas que anchas;

base cordada o redondeada, a veces oblicua; margen entero; apice subagudo o
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redondeado; haz con algunos pelos estrellados dispersos en la base de la hoja y en la
nervadura central; énves glabrescente con tricomas fasciculados cortamente estipitados
crispados y contortos, observandose como puntuaciones, ocasionalmente con tricomas
glandulares. Frutos de maduracién bianual 1 - 2, sésiles o en pedinculos de 2 - 9 mm
de largo; copas hemisféricas, de 10 - 14.5 mm x 8.3 - 9.6 mm; bellotas de 9-15 x 8-11
mm (figura 68).

Distribucion estatal en México: Coah., DF, Hgo., Méx., NL, Pue., Qro., SLP, Tamps.,
Tlax. y Ver. Altitud: 2230 — 3050 m.

18.- Quercus mullerii Martinez, Anales del Instituto de Biologia, UNAM.

Arboles de 12 - 15 (20) m alto. Ramillas de 0.5 - 1 mm de diametro, glabrado,
ocasionalmente conservando algunos tricomas estrellados. Yemas conicas, pardas, de 2
-4 mm de largo y 1 - 2 de didmetro. Hojas maduras con peciolos de ca. 2 x 1.3 - 1.45
mm; laminas angostamente lanceoladas, de 6 - 12 x 7 - 20 mm, de 6.8 - 7.2 veces mas
largas que anchas, base cuneada; margen entero; apice agudo a acuminado, en
ocasiones asimétrico; haz liso y lustroso; envés glabro. Frutos de maduracién anual,
sobre un pedinculo de ca. 5 mm de largo; copas hemisféricas de margen erecto, 9-10
mm X 7- 8 mm; bellotas de ca. 14 x 9 mm (figura 69).

Distribucion estatal en México: Oax. Altitud: 1000 — 1800 m.

19.- Quercus nixoniana Valencia et Lozada, NOVON, 13: 261. 2003.

Arboles de 20 - 25 m alto. Ramillas de 1.0 - 1.8 mm, pubescentes, glabras o
conservando algunos diminutos pelos estrellados y levemente puberulentas. Yemas de
2.6 - 3.8 x 1.2-1.7 mm. Hojas maduras con peciolos de (3.7-) 4.2 -7.0 x 09-1.2
mm; laminas estrechamente elipticas a lanceoladas, de 7- 16 x 1.1 - 2.1 (-2.8) cm, de 5
- 8 veces mas largas que anchas; apice agudo a acuminado; base cuneada, margen
entero, crispado; haz opaco y algo glauco; envés glabro. Frutos de maduracion anual, 2
- 3 sobre un pedinculo de 6.4 - 20 x ca. 1.5 mm; copas con forma turbinada, margen
erecto, de 10 - 11.5 mm x 6 - 7.7 mm; bellotas de 9 - 17 x 8.2 - 14 mm (figura 70).
Distribucion estatal en México: Gro., Jal. y Oax. Altitud: 1300 — 2300 m.
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20.- Quercus ocoteifolia Liebm., Overs. Dansk Vidensk. Selsk. 176. 1854.
= Q. nitens var. ocoteaefolia (Liebm.) A. DC.; Q. laurina var. ocoteaefolia

(Liebmann) Wenz.; Q. ocot[siclaefolia Liebm.-Oerst.; Q. nitens var. podocarpa A.
DC.; Q. laurina var. podocarpa (A. DC.) Wenzig; Q. ocoteaefolia f. podocarpa (A. DC.) Trel.
Q. ocoteaefolia forma confusa Trel; Q. trinitatis Trel; Q. acatenangensis Trel.; Quercus
longifolia Liebm. No Q. longifolia Raf.; Q. donnell-smithii Trel.; Q. ambivenulosa Trel.; Q.

zempoaltepecana Trel.; Q. esesmilensis Tucker et C. Milll.

Arboles hasta de 30 m alto. Ramillas de 1.4 - 2.8 mm de diametro, glabras o
glabrescentes, lenticelas conspicuas. Yemas de 2.5 - 3 mm x ca. 2 mm. Hojas maduras
con peciolos de 9 - 24 x 1.2 - 2.0 mm, glabros; laminas lanceoladas, de 7- 18 x 2 - 6.7
cm, de (2.4) 3 - 3.3 (4.4) veces mas largas que anchas; base de la ldmina cuneada o
cuneada decurrente; margen entero, rara vez con uno o dos dientes a cada lado; apice
agudo a apiculado; haz lustroso o no, glabro; envés glabro, rara vez conservando
algunos tricomas fasciculado-estipitados en las axilas de las venas secundarias. Frutos
de maduracién bianual, 1 o 2 sobre un pedinculo de 2.2 - 6.0 x 7 - 20 mm; copas
hemisféricas con el margen erecto de 14 -18 mm de didmetro, 8.8 - 9 mm de largo por
ca. 5 mm de profundidad; bellotas de 17 - 21 x 12.4 - 17 mm (figura 71).

Distribucion estatal en México: Chis., Hgo., Oax. y Ver. También se distribuye en

Centroamérica (El Salvador y Guatemala). Altitud: 1750 — 3000 m.

21.- Quercus pinnativenulosa C. H. Miill., J. Arn. Arb. 17: 171. 1936.

Arboles de 12 a 20 m alto. Ramillas 1.4 — 2 (3) mm de diametro, glabras. Yemas de 1 —
2.3 x 3 — 4.5 mm. Hojas maduras con peciolos de (5)8-17 x 1 — 1.5 mm; ldminas
elipticas, oblongas a oblanceoladas de (5.2-) 7.5 — 13.5 x 1.8 — 3.5 cm, de 3.2 — 4.4
veces mas larga que ancha; base cuneada, rara vez redondeada; margen entero o rara
vez con | — 2 dientes cortos aristados hacia el apice, ligeramente crispado; apice aguo a
estrecho; haz lustroso, glabro; en’ves glabro. Frutos de maduracion bianual, 1 — 2 sobre
un pedunculo de 5.7 — 8 x 2.1 — 3 mm; copas de margen erecto, de 7.6 — 10 mm x 6.3 —
9.6 mm; bellotas de 14 — 19 x 8.6 — 9.6 mm (figura 72).

Distribucion estatal en México: NL, Qro., SLP, Tamps. y Ver. Altitud: 800 — 1600 m.
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22.- Quercus rubramenta Trel., Rep. Spec. Nov. Regni Veg. 33: 318. 1934,
Arboles de 25 - 40 m alto. Ramillas glabras de (1-)2-4(-5) mm de didmetro. Yemas de
(1.5-)3-9(-12.3) x 2 - 3.5 (-4.5) mm. Hojas maduras con peciolos de (12-)25 - 45(-60)
% 0.9-1.9 mm, conservando algunos tricomas fasciculados; laminas ovado-lanceoladas a
elipticas, de (8-)10 - 20 (-32.5) x 3-7(-10) cm, de 2 - 5 veces mas largas que anchas;
base cuneado-redondeado o decurrente; margen entero y ligeramente crispado, rara vez
con un par de dientes hacia el apice; dpice acuminado a agudo, frecuentemente
asimétrico; haz glabro; envés glabro, conservando algunos tricomas estipitados en las
axilas de las venas secundarias. Frutos de maduracion bianual, 1 - 3, pedinculo de 0.7 -
3.7 x 2 - 3.7 mm; copas de borde recto, de (11-) 14 - 19 mm x (5.5-) 7 - 13.2 mm de
alto; bellotas de 10-18.7 x 9.3-13 (-15.5) mm (figura 73).

Distribucion estatal en México: Gro. y Oax. Altitud: 2200 — 2800 m.

23.- Quercus saltillensis Trel., Mem. Nat. Acad. Sci. 20: 183, pl. 368 y 369. 1924,
Arboles de 3 — 8 m alto. Ramillas de 0.9 - 2 mm de didmetro. Yemas de 1.5 - 2 mm.
Hojas maduras con peciolos de 4 - 6 x 0.5 - | mm, laminas elipticas, oblongas,
lanceolado obovada, de 3.3 - 7 x 0.8 - 2.5 cm, de 3 - 4 veces mas largas que anchas;
base truncada, cordada, cuneada a decurrente; margen entero o con 3 - 5 dientes
distribuidos hacia la mitad distal; apice agudo aristado; haz lustroso y glabro; envés
glabrescente, con tricomas estrellados y glandulares. Frutos de maduracién anual, 1 - 2
casi sésiles, pedicelo hasta de 5 mm de largo; copas de 8.5 - 10 mm de didmetro;
bellotas ovoides (figura 74).

Distribucion estatal en México: Coah. y NL. Altitud: 1900 — 2400 m.

24.- Quercus sapotiifolia Licbm., Overs. Danske Vidensk. Selsk. 185. 1854.

= Q. microcarpa Liebm. Not. Q. microcarpa Lapeyrouse; Q. parviglans Trel.; Q. parviglans f.
polycarpa Trel; Q. parviglans f. tejadana Trel.; Q. elliptica B mirocarpa A. DC.; Q.
guatimalensis A. DC.; Q. apanecana Trel.; Q. correpta Trel.; Q. donnell-smithii Trel.; Q.
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wesmaeli Trel.; Q. sigualtepequeana Trel.; Q. amissaeloba Trel.; Q. perseaefolia var. achoteana

Trel.

Arboles hasta de 20 m alto. Ramillas de 1.5 — 2.5 mm de didmetro. Yemas de 1.8 - 3 x
1.2 - 1.4 mm. Hojas maduras con peciolos de 2 — 4 (7) mm de largo, glabrescentes
conservando tricomas estrellados, laminas oblongas, elipticas obovadas, de 4 — 15 x de
2.5 -4 cm, de 2.4 - 3 (-4) veces mas largas que anchas; base redondeada o cuneada;
margen entero; apice redondeado u obtuso y aristado; haz glabro, ligeramente lustroso;
envés con la epidermis lisa, algo lustroso, ligeramente glauco, con algunos tricomas
fasciculados estipitados en las axilas de las venas secundarias. Frutos de maduracion
anual, 1 — 3 sobre un pedinculo de 1 cm de largo o menos, copas de ca. 8§ mm de
diametro; bellotas de ca. 15 x 7 mm (figura 75).

Distribucién estatal en México: Chis., Hgo., Oax. y Ver. También se localiza en
Centroamérica (Costa Rica, Guatemala, Honduras, Panama, El Salvador). Altitud: 250

— 2000 m.

25.- Quercus seemanni Liebm., Overs. Dansk. Vidensk. Selsk. 188. 1854,

= Q. salicifolia var. seemanni Wenz.; Q. citrifolia Liebm.; Q. rapurahuensis Pittier ex
Seemen; Q. boguetensis Standl.

Arboles hasta de 6 m alto. Ramillas de 1 — 2.5 mm de didmetro. Yemas de 2 — 4 mm de
largo. Hojas maduras con peciolos de 5 - 10 (-17) mm de largo, glabrados; laminas
lanceoladas u ovado lanceoladas o elipticas de (4-) 8 — 16 x (1-) 3 — 4 cm, de 3 - 4 veces
mas largas que anchas; base redondeada a generalmente cuneada; margen entero,
ligeramente revoluto y ampliamente crispado; apice agudo a acuminado; haz lustroso,
glabro, venas y venillas ligeramente convexas; envés glabro, conservando tricomas
fasciculados cortamente estipitados en las axilas de las venas secundarias. Frutos de
maduracion anual, 1 - 2 sobre un pedunculo de 2 — 10 x 3 mm; copas de 12 — 14 mm x
5—10 mm; bellotas de 12 a 15 x 11 - 12 mm (figura 76).

Distribucién Centroamérica (Costa Rica).
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26.- Quercus viminea Trel., Mem. Nat. Acad. Sci. 20: 123. pl. 222. 1924.
= Q. bolanyosensis Trel.

Arboles de 10 - 15 m alto. Ramillas de 1-1.5 mm de diametro, conservando algunos
tricomas estrellados y glandulares. Yemas de 2.5 - 3 (-6) mm de largo. Hojas maduras
con peciolos de 8 - 15 (-25) mm de largo, al principio glandular y estrellado-
pubescentes; laminas oblonga, lanceoladas a obovada, de 7 - 15 x (-1) 1.5-2.5 (-3.5) cm
de ancho, de 4 - 9 veces mas largas que anchas; base redondeada o cordada; margen
engrosado, entero o con 1 - 3 dientes aristados hacia el apice de la hoja; apice agudo,
apiculado y generalmente aristado; haz glauco, lustroso, al madurar glabro o con
algunos pequefios pelos estrellados; envés glabrescente o glabriusculo conservando
tricomas glandulares vermiformes y fasciculados estipitados hacia las axilas de las venas
secundarias. Frutes de maduracién bianual, 1 - 3 sobre un pedinculo corto 0.5 — 11 mm
de largo; copas de 10-12 mm de diametro; bellotas de 12-16 x 6 - 9 mm (figura 77).
Distribucién estatal en México: Ags., Chih., Dgo., Gto., Jal., Nay., Sin. y Son.
También se distribuye en Estados Unidos de Norteamérica. Altitud: 1500 — 2100 m.

27.- Quercus sp 1.

Arboles hasta de 25 m alto. Ramillas de 1-2 (3) mm de grueso. Yemas de (0.6-)1-
6(6.5) x (9.5-)1-2(3) mm. Hojas maduras con peciolos glabros, de 2 - 10 x 1 - 2 mm,
laminas angostamente oblongas o lanceoladas, de (3.1-) 4 - 12.5 (15.4) x (0.9-)3.8-5.3
cm; base cuneada o redondeada; margen entero, ligeramente engrosado y revoluto,
apice agudo a acuminado - aristado; haz verde glauco, glabro; envés glabro, en
ocasiones con mechones de pelos cortamente estipitados en las axilas de las venas
secundarias. Frutos de maduracién bianual, 1 - 2 sobre un pedinculode 1 - 1.5x 1 -2
mm; copas de 6 - 8 mm x 3 - 5 mm de largo, borde erecto; bellotas desconocidas
(figura 78).

Distribucién estatal en México: Hgo., Pue. y Ver.
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28.- Quercus sp. 2

Arboles hasta de 30 m alto. Ramillas de 0.8-2(-3) mm de diametro, con algunos
tricomas estrellados y ligeramente puberulentas. Yemas de 0.9 -2 (-2.8) de diametro.
Hojas maduras con peciolos glabros de (1-) 2-5-14.5(-20) x 0.5- 1.9 mm, ligeramente
cubiertos por tricomas multiradiados; laminas lanceoladas o elipticas de (1.8-)3.2 - 10
(12.5) x (0.7-) 1-3 (-3.5) cm, de (2) 3 - 5 veces mas largas que anchas; base cuneada
redondeada a decurrente; margen entero o con 1-3(-4) dientes cortos a cada lado de la
hoja en la cuarta parte distal; dpice agudo-aristado ocasionalmente acuminado; haz
lustroso, ligeramente glauco, glabro excepto la base de la vena media que lleva tricomas
estrellados; envés algo lustroso, glabrescente, conservando tricomas estipitados,
multirradiados y vermiformes, hialinos o ligeramente amarillo-ambar en las axilas de las
venas secundarias y vecindad de la vena medja. Frutos de maduraciéon bianual, 1 - 2
sobre un pedunculo de 6 - 10.5 x (1-)1.4-2.5 mm; copas de 7.4 - 12.8 (-14-6) mm x 8 -
10; bellotas de 12.5-15.6 (-1 7) x 8.5-13 mm (figura 79).

Distribucion estatal en México: DF, Gro., Méx. y Mich.
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Figura 52- 55. Fotografias de ejemplares de herbario de las especies
incluidas en el andlisis filogenético. 52. Quercus acherdophylla Trel.,
ramilla con hojas y restos de amentos estaminados, S. Valencia A. 803
(FCME). 53. Quercus acutifolia Née, ramilla con hojas, Francisco Lorea
997 (FCME). 54. Quercus affinis Scheidw., ramilla con hojas y yemas, S.
Valencia A. 788 (FCME). 55. Quercus aristata Hook. et Arnoti, ramilla con
hojas y amentos pistilados, Luz Ma. Gonzdlez Villarreal 1270 (XAL).



bl

f

it ]

RACRRR

'LTTT‘ {

Figuras 56 - 59. Fotografias de ejemplares de herbario de las especies incluidas
en el andlisis filogenético. 56.Quercus benthamii A.DC., ramilla con hojas y
frutos jovenes, D. E. Breedlove 25879 (MEXU). 57. Quercus candicans Née,
ramilla con hojas y copas del fruto, S. Valencia A. 366 (FCME). 58. Quercus
crassifolia Humb. et Bonpl., ramilla con hojas, S. Valencia A. 472 (FCME). 59.
Quercus crispifolia Trel., ramilla con hojas, V. C. Aguilar J. 637 (FCME).
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Figuras 60 - 63. Fotografias de ejemplares de herbario de las especics inclujdas en
el analisis filogenético. 60.Quercus crispipilis Trel., ramilla con hojas, Ruiz Diaz de
Jong y Sergio Ballinas 155 (FCME). 61. Quercus depressa Humb. et Bonpl.,
ramilla con hojas, S. Valencia A. 1147 (FCME). 62. Quercus eduardii Trel., ramilla
con hojas, P. Oropeza s.n (FCME). 63. Quercus elliptica Née, ramilla con hojas, V.
Diego 2695 (FCME).
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Figuras 64 - 67. Fotografias de ejemplares de herbario de las especies incluidas en
el analisis filogenético. 64. Quercus emoryi Torr., ramilla con hojas y frutos
maduros, P. Tenorio L. 1164 y C. Romero de T. (MEXU). 65. Quercus gentryi C.
H. Miil., ramilla con hojas, Rzedowski 17665 (MEXU). 66. Quercus hirtifolia
Vazquez, Valencia et Nixon, ramilla con hojas y amentos femeninos, S. Valencia A.
1750 (FCME). 67. Quercus laurina Humb. et Bonpl., ramilla con hojas, J Caldnico
S. 14060 (FCME).
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Figuras 68 - 71. Folografias de ¢jemplares de herbario de las especies incluidas en
el andlisis hlogenético. 68. Quwercus mexicana Humb. et Bonpl., ramilla con hojas y
frutos jovenes, Ken (hyama 11 (FCME). 69. Quercus mudlerii Martinez, ramilla con
hojas vy restos de amentos estaminados, MocDougall 2435 (MEXU). 70, (uercux
nivoniang Valencia e Lozada, ramillas con hojas vy frutos jovenes, Ricardo de
Santiago 747 (FCME). 7. Quercus ocoleifolia Liebm., ramillas con hojas y frutos
maduros, C. Guridrrez B 3247 (XAL)
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Figuras 72 - 75. Fotografias de ejemplares de herbario de las especies incluidas en
el andlisis filogenético. 72. Quercus pinnativenulosa C. H. Mull., ramillas con hojas
y amentos pistilados, S. Cartujano P. 679 (FCME). 73. Quercus rubramenia Trel.,
ramilla con hojas y yemas, Valladares L. s.n. (FCME). 74. Quercus saltillensis
Trel., ramilla con hojas, M. 4. Carranza, J. Villarreal y J. A. Encina 115 (MEXU).
75. Quercus sapotiifolia Liebm, ramilla con hojas y frutos jévenes, R. Arriaga C. y
H. Lépez 229 (XAL).
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Figuras 76 - 79. Fotografias de ejemplares de herbario de las especies incluidas en el
andlisis filogenético. 76. Quercus seemanni Liebm., ramilla con hojas y frutos
Jovenes, Reinaldo Aguilar 94 (CR). 77. Quercus viminea Trel., ramilla con hojas y
algunas flores femeninas, C. H. Muller 9049 (MEXU). 78. Quercus sp. /, ramilla
con hojas, Martinez Murillo 93 (FCME). 79. Quercus sp. 2, ramilla con hojas R.
Cruz Durdn 2320 (FCME).
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Los tricomas foliares en la caracterizacion de un grupo de
especies del género Quercus, seccion Lobatae (Fagaceae)

Susana VALENCIA AvaLos™
ALFonso DeLGADO SALINAS™

Resumen. Se presenta la distribucién de los tricomas en el envés de hojas maduras
y los tipos de tricomas foliares analizados al microscopio electrénico de barrido
(MEB) de 25 especies de la seccion Lobatae del género Quercus. Se encontraron
dos grupos generales: tricomas glandulares y no glandulares, estos dltimos con
cuatro variantes: fasciculados estipitados, fasciculados sésiles, multirradiados y
estrellados; los primeros son los mas frecuentes en las especies analizadas.

Palabras clave: tricomas, Quercus, scccidon Lobalae, Fagaceae.

Abstract. Trichiome distribution on the abaxial surfaces of mature leaves, and
trichome types were examined under scanning electron microscope (SEM) for
25 Quercus (section Lobatae) species. Two trichome groups were established: glan-
dular and nonglandular. The non-glandular ounes are classified into four types:
stipitate-fasciculate, sessile-fasciculate, multiradiate, and stellate. The stipitate-
fasciculate type was more commonly found in all examined species.

Key words: trichomes, Quercus, scction Lobatae, Fagaceae.

Introduccion

Los tricomas foliares presentan un alto valor taxonémico en algunos grupos de
plantas; en los encinos han probado ser una de las herramientas mas utiles en la
caracterizacién de especies, taiito en aspecto y cantidad, como en tipo y persisten-
cia, ya que se ha visto su constancia en la mayoria de las especies (Muller, 1942). En
el género Quercus los tricomas corresponden a glandulares vermiformes y a no

*Herbario de la Faculad de Ciencias, UNAM. Apartado postal 70-399, Del. Coyoacén, 04510, México
D.F.

**Instituto de Biologia. UNAM. Departamento de Boténica. Apartado postal 70-367, Del. Coyoacén,
04510, México DI~
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glandulares. De acuerdo con Thomson y Mohlenbrock (1979), los tricomas glan-
dulares en este género no presentan gran variacién, por lo que su utilidad
taxonémica es limitada. Por otra parte, los tricomas no glandulares, principal-
mernte en cuanto a Upo y caracteristicas particulares, son de gran valor para la
delimitacion de especies en Quercus y, en algunos casos, han serviclo para la deter-
minacién de hibridos (Hardin, 1979).

Con base en esto, Jones (1986) utilizé los tricoinas para elaborar una propues-
ta de clasificacién de los géreros de la familia Fagaceae; Spellenberg (1992) utihzé
los tricomas foliares para distinguir a Quercus macvaunghii como una especie nueva
y diferente de Q. crassifolia Humb. et Bonpl.; Manos (1993) realizé un estudio de la
variacién de los tricomnas foliares en la seccién Protobalanus del género Quercus y
Spellenberg (1995) estudié (entre otros caracteres) la morfologia y el indumento
de las hojas, lo que le permitié sugerir la naturaleza hibrida de Q. basaseachicens:s
C. H. Mull

Mis tarde, Spellenberg y Baccon (1996) presentaron Ja taxonomia de la
subseccidén Racemiflorae de encinos rojos, principalmente con base en caracteristi-
cas de Jas inflorescencias y de la pubescencia foliar. Posteriormente, Spellenberg
(1998) compard, mediante caracteres de morfologfa foliar y de los tricomnas, ejem-
plares de Quercus lesweri C. H. Mull.,, Q. gambelii Nutt. y Q. arizonica Sarg., propo-
: niendo a la primera como una especie de origen hibrido a parur de las dos alu-
mas.

El propésito del presente trabajo es explorar de manera cualitativa la distribu-
ci6én y morfologia de los tricomas del envés de las hojas maduras de 25 especies de
encinos de la seccién Lobalae (encinos rojos) analizadas al microscopio electrénico
de barrido (MEB) y adicionar datos que puedan caracterizar a las especies involu-
cradas. Este trabajo forma parte de una revisién morfolégica y taxondimica de
especies de la seccibn Lobalae, cuyo objetivo principal es conocer las relaciones
filogenéticas en dicho grupo.

Método

Se analizaron macroscépicamente las hojas maduras de 25 especies de encinos
rojos para revisar la distribucién cualitauva que presentan los tricomas sobre la
superficie del envés de las mismas.

Se decidié muestrear sélo hojas imaduras, debido a que la mayoria de las hojas
de encinos son completamente pelosas en ambas superficies cuando emergen de
las yemas y paulatinamente van perdiendo los tricomas (o no, dependiendo de las
especies), hasta llegar a su coinpleta madurez que se caracteriza porque dejan de
crecer; entonces, los tricomas que quedan se desprenden con dificultad y la [dnmina
adquiere una consistencia coridcea o coridceo-papiracea (dependiendo de la espe-
cie). Desde que emergen de la yema y hasta que adquieren las caracteristicas de
madurez, reciben el nombre de hojas jovenes, lo que implica heterogeneidad en el
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grado de juventud de las mismas y consecuentemente en el grado de pelostdad
que presentan, por lo que incluir hojas jévenes o inmaduras en un estudio de este
upo, introduciria heterogeneirdad en el muestreo.

Las mismas 25 especies se analizaron al MEB para caracterizar los tipos de
lricomas [oliares, para [o cual se toraron muestras de la parte media de hojas
maduras provenientes de uno a wres ejemplares herborizados por especie (véase
Apéndice para ctas de ejemplares utilizados, previa aulorizacién de los responsa-
bles de las colecciones correspondientes). Las muestras consistieron de [ragmen-
tos cuadradoes, aproximadamenie de 0.7 mm de lado; éstas se montaron en los
portamuestras con el envés hacia arriba y se cubrieron con oro bajo una ionizadora
Emitech K 500; después fueron examinadas y fotografiadas mediante el empleo
del MEB Hitachi 2460-N.

Aunque en el Apéndice sdlo se cita el material revisado bajo el MEB, también
se revisaron al microscopio estereoscédpico la mayoria de los ejemplares de las
especies involucradas en este trabajo, que se encuentran depositados en los her-
barios MEXU y FCML, con los cuales se coinplementaron las observaciones agui
presentadas.

Los aspectos analizados son solamente cualitatvos. Los posibles aspectos cuan-
utativos, como nimero de radios por tricoma, no se consideraron, debido a que e
tamano de nuestra procesado por especie para tal propésito, no era el adecuado.

Resultados

En primer lugar se revisé la distribucién de los tricomas sobre la superficie del
envés de las hojas en las especies de encinos incluidas. Se reconocieron cuatro
grupos (Cuadro 1):

Pelosa. Los tricomas cubren totalmente la superficie del envés de las hojas.

Glabrescente. Los tricomas estan regularmente distribuidos en la superficie
del envés, su abundancia y distribuciédn permiten ver la epidermis; su abundancia
aumenta ligeramente hacia las axilas de las venas secundarias, hacia la vecindad
de la vena media y/o hacia la base de las hojas.

Axilo-pelosa. Se conservan sélo algunos tricomas en las axilas de las venas
secundarias.

Glabra. Sin ningin tipo de tricoma sobre su superficie.

La mayorja de las especies estudiadas pertenecen a los grupos glabrescenie y
axilo-pelosa. Se resalta la posicion de Quercus emoryi Torr, Q. gentryi C. R. Ml y
Q. lawrina Humb. et Bonp). que pueden ubicarse como glabrescentes o axilo-pelosos,
dependiendo de los ejemplares analizados (Cuadro 1).

QOuro aspecto estudiado fueron los tipos de tricomas que se presentan en el
envés de las hojas de las mismas especies, en las cuales se encontraron dos pos:
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Cuadro 1. Relacién de las especies del género Quercus analizadas y la distribucién de
tricomas en la superficie del envés

Pelosa Glabrescente Axilo-pelosa Glabra
Q. crassifolia Q. mexicana Q. acutifolia Q. pinnativenulsa
Q. candicans Q. emoryi* Q. arislala Q. mulleru
Q. elliptica Q. all. engenitfolia
Q. acherdophylia Q. ocoteifolia
Q. saltillensis Q. rubramenia
Q. laurina* Q. viminea
Q. gentryt* Q. depressa
Q. eduardn Q. affinss
Q. crispipilis Q. seemanni
* Q. benthamii

Q. crispifola
Q. sapotifolia

*Se observé variacién en el grado de pubescencia que presentan estas tres especics
dependiendo de los ejemplares que se revisaron, pueden ser glabrescentes o axilo-pelosas.

- glandulares vermiformes y no glandulares. Los tricomas glandulares vermiformes
son del tipo uniseriado y se encontraron en 11 de las 25 especies analizadas, las
diferencias observadas en éstos sélo corresponden a su longitud. Se agruparon en
dos de acuerdo a este aspecto: los mds cortos miden entre 50 y 100 mm (Fig. 1);
son escasos y se concentran hacia la vecindad de la vena media o sélo en las axilas
de las venas secundarias; los mas largos miden mds de 150 mm (Fig. 2) y aunque
también pueden ser escasos, su distribucién no se restringe a la vecindad de la
vena media (Cuadro 2).

Cabe mencionar que la actividad glandular de este tipo de tricoma fue obser-
vada en el envés de algunos de los ejemplares revisados al microscopio
estereoscopico.

Respecto a los tricomas que no son glandulares, exceptuando Quercus mulleri:
Martinez y Q. pinnativenulosa C. R. Miill,, cuyas hojas son completamente glabras,
el resto de las especies analizadas presentan tricomas de este tipo en el envés de las
hojas. Se observaron cuatro formas diferentes, que se nombran y se describen se-
gin Jones (1986):

Tricoma fasciculado sésii {tipo 5 en Jones, 1986). Se caracteriza por la posesion
de mas de dos elementos unicelulares de pared gruesa unidos entre si sélo en la
base. Este tipo sélo se observéd cn Quercus eduardii Trel. con la variacion de presen-
tar los radios contortos (Fig. 3).

‘Tricoma estrellado (tipo 6 en Joncs, 1986). Consiste de tres o més elementos
unicelulares y generalmente de pared gruesa, los elementos radian desde un pun-
tc de unién en una forma paralela o casi paralela a la superficie. Se han observado
dos formas de estos tricomas: los clementos de la forma mas comin ocupan un
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Fig. 1-6. Tipos de tricomas en espectes del género Quercus. ). Glandular corto (Q. aristata).
2. Glandular largo (Q, geniryi). 3. Fasciculado sésity contorto (Q. eduardii). 4. Estretlado con
una sola capa (Q. candicans). 5. Estrellado con dos capas (Q. saltillensis). 6. Fasciculado
cortavnente estipitado (Q. arisiala).
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Cuadro 2. Relacién de los tipos de tricomas glandulares y no glandulares encontrados en
el envés de las especies analizadas del género Quercus

Especie Tricomas no glandulares Tricomas glandulares
Q. acutifolia fasciculado, cortamente estipitado, con  no presenta
elemcntos que radian rectos o casi
rectos
Q. acherdophylia mulurradiado no presenta
Q. afl. eugeniifolia fasciculado esuipniado, con elemenios  no presenta

lisos y revolulos

Q. affinis fasciculade estipitado, con elementos  no prescnia
lisos y revolulos

Y

Q. arstata fasciculado cortamente estipitado, con  glandulares cortos
clenienios que radian rectos o casi
rectLos

Q. benthama fasciculado estipilado, cont elementos  no presenia

figeramente ¢rispados y revolutos
Q. candicans estrellado con un plano no presenlia

Q. erassifolia fasciculado estipilado, con elementos  glandulares largos
crispados y contortos

Q. erispufolia fasciculado estipitado, con elementes  no presenla
lises y revolutos

Q. crispipilis fasciculado estipitado, con elementos  glandulares largos
crispados y conlortos

Q. depressa multiradiado no presenta

Q. eduardii fasciculado sésil, con elementos lisosy  no presenia
contorLes

Q. elliptica fasciculado, cortamente estipitado, con  glandulares largos
elementos que radian rectos o cast
rectos

Q. emoryi estrellado con dos planos glandulares cortos

Q. gentryi lasciculado, cortamente estipitado, con  glandulares largos
elementos ligeramente crispados y
revolutes

Q. lauring fasciculado estipitado, con elementos  glandulares largos

ligeramente crispados y revolutos;
ademds (ricomas muldirradiados
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Cuadro 2. Continiia

Especie Tricomas no glandulares Tricomas glandulares

Q. mexicana .fasciculado cortamente estipitado, con  glandulares largos
elementos crispados y contortos

Q. mullerii ausencia de tricomas no presenta

Q. ocoteifolia fasciculado estipitado, con elementos  no presenta
lisos y revolutos

Q. pinnativenrlosa ausencia de tricomas no presenta
Q. rubramenta fasciculado estipitado, con elementos  no presenta
ligeramente crispados y revolutos
AY
Q. saltillensis estrellado con dos planos glandulares largos
Q. sapotiifolia fascicuiadc estipitado, con elementos  glandulares cortos

lisos y revolutos

Q. seemanni fasciculado estipitado y con elementos no presenta
ligeramente crispados y revolutos

Q. viminea fasciculado estipitaclo, con elementos  glandulares largos
' lisos y revolutos

solo plano o capa y se observan en Quercus candicans Née (Fig. 4); la segunda forma
tiene un segundo juego de elementos en un plano superior a la primera capa, Q.
emoryt Torr. y Q. saltillensis Trel. presentan esta forma (Fig. 5).

Tricoma fasciculado estipitado (tipo 8 en Jones, 1986). Similar al tipo 5, excep-
to que los elementos se fusionan prolongandose juntos por arriba de la base, for-
mando una estructura parecida a un estipite de longitud variable. Los elementos o
radios de este tricoma, tienen diferente aspecto en las especies observadas de acuer-
do assi son lisos o crispados, contortos, revolutos o rectos. Este tipo de tricoma es el
més comun en los encinos analizados, las especies en las que se observé fueron:
Quercus acutifolia Née, Q. affinis Scheidw., Q. aristata Rook et Am., Q. benthamii A.
Dc., Q. erispifolia Trel., Q. elliptica Née, Q. ocoteifolia Liebm., Q. laurina Humb. et
Bonpl., Q. rubramenta Trel., Q. seemanni Liebm., Q. viminea Trel., Q. aff. eugeniifolia
Liebm., Q. crassifolia Humb. et Bonpl. y Q. sapotiifolia Liebm. El cuadro 2 muestra
las varianles de este tipo para cada una de las especies analizadas (figuras 6 - 10).

Tricoma multirradiado (tipo 10 en Jones, 1986). Estd compuesto de varios
elementos de pared gruesa, generalmente unicelulares que emergen en una varie-
dad de direcciones azarosas partiendo de una base generalmente redondeada.
Estos se pueden observar en Quercus acherdophylla Trel., Q. depressa Humb. et Bonpl.
y Q. laurina Huinb. et Bonpl. (Fig. 11y 12).
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fig. 7-12. Tipos de tricomas en especies del género Querrus. 7y 8. Fasciculado estipitado,
con clementos hisos y revolutos (7. Q. affinis, 8. Q. ocoleifolic). 8. Fasciculado estipitado, con
clementos crispados y contortos (Q. evassifolia). 10. Fasciculado estipitado, con clementos
hgeramente crispadosy revolutos (Q. lauring). 11y 12. Multirradiado (11. Q. depressa, 12, Q.
louring).
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Discusion y conclusiones

De las especies analizadas Quercus mulleriiy Q. pinnativenulosa presentan hojas ma-
duras completamente glabras y por el contrario, Q. crassifolia y Q. candicans tienen
hojas con el envés completamente cubierto con tricomas que impiden ver la su-
perficie; el resto de los taxa presentan variaciones en la cantidad y distribucién de
los mismos, la mayoria de ]as especies presentan hojas glabrescentes o axilo-pelosas.

Por otro Jado, de forma general, los tricomas encontrados pueden ser glandu-
lares o no glandulares, estos Gltimos pertenecen a alguno de los siguientes tipos:
fasciculado estipitado, fasciculado sésil, multirradiado y estrellado, los primeros
son los mas abundantes, lo cual es un aspecto consistente con lo sefialado por
Jones (1986) quien menciona que este tipo de tricoma alcanza su maximo desarro-
llo en la seccién Erythrobalanus (= seccién Lobatae o encinos rojos) del género Quercus,
a la que pertenecen las 25 especies aqui analizadas.

Los resultados muestran que los tricomas glandulares y no glandulares no son
excluyentes entre si y una especie puede presentar ambos tipos de tricomas; desta-
ca el caso de Quercus laurina que ademds de tener tricomas glandulares, presenta
dos tipos de no glandulares: el fasciculado estipitado, concentrado hacia las axilas
de las venas secundarias y el multirradiado, que se localiza sobre la vena media o
cercano a ésta y hacia la base de la Jamina. De las especies revisadas, ninguna
presenta sdlo tricomas glandulares y, por el contrario, si hay los que sélo tienen no
glandulares sobre la superficie inferior.

El analisis de la cantidad y tipos de tricomas, resulta valioso en la caracteriza-
cién de las especies del género Quercus, aun cuando en algunos casos sélo se han
analizado al microscopio de luz. La utilizacién cada vez mas frecuente del MEB ha
permitido explorar mas detalies de los diferentes tipos de tricomas, precisando asi
aspectos tales como si son lisos o crispados; revolutos, contortos o rectos; o la
variacién en la longitud del estipite.

De esta forma, este trabajo adiciona informacién para la caracterizacién-de 25
especies de encinos de la seccién Lobalae (encinos rojos) contribuyendo asi junto
con otros caracteres a mejorar el conocimniento de la intrincada taxonomia de las
especies del género Quercus.
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Apéndice. Lista de gjemplares examinados para observaciones de tricomas de especies del
género Quercus al MEB,

Q. acutifolia Née Lorea Herndndez 997 (FCME).

Q. acherdophylla Trel. Valencia A. 803, s.n. (FCME).

Q. affinis Scheidw. Valencia A. 751, 788, 1711 (FCME).

Q. aristata Hook et Am. R:edowshi 37767 (XAL); Flores 3356 (MEXU).

Q. benthamii A. De. Breedlove 41617 (MEXU).

Q. candicans Née. Tenorwo L. 1458, Herndndez S. y Romero de T {FCME).

Q. erassifolia Humb. et Bonpl. Celénwco Solo 8912 (FCME). lalencia A. 472 (FCME).

Q. crispifolia Trel. Ramirer 8. 40, 45 y s.n. (FCME); Arredondo 49 (FCME).

Q. erispipilis Trel. Davis 76822 (MEXU).

Q. depressa Humb. et Bonpl. Valencin A. 1147 (FCME}; Garcia §. (32 (FCME), Née 312900
(FCME).

Q. eduardii Trel. Oropera s.n. {FCME).

Q. elliptica Née Diego 2695 (FCME).

Q. emoryi Torr. Castellanos 211 (MEXU); Scott Gentry 8277a (MEXU); Knobloch 325 (MEXU);
Passini y Robert 6695 (MEXU).

Q. aff. eugeniifolia Liebm. lalencia A. 1350, 1354, 1355 (FCME}.

Q. gentryt C. H. Mull. Martinez 1186 (MEXU); lega A. 2009 (MEXU), McVaugh y W Koelr 162
(MEXU).

Q. laurina Humb. et Bonpl. Valencie A. 1703, 1704, 1705 (FCME); Valencia A. 762 (FCME).

Q. mexicana Humb. et Bonpl. Vera Avile s.n. (FCME).
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Q. mullerii Martinez McDougall 2435 (MEXU).

Q. ocoteifolia Licbm. Garcia S. 142 (FCME); Rodriguex A. 1132, 1161 (FCME); leliz 6322
(MEXU); Aldntara 1323 (FCME).

Q. pinnativenulosa C. H. Mull. Cartujano Pliego 501, 683, 687 (FCME).

Q. rubramenta Trel. Valencia A. 381, 433, 446 (FCME).

Q. saltillensis Trel. Villarreal et al. 115 (MEXU); Carranza C. (MEXU); Poole y Nixon 2266
(MEXU); Carranza C. 2195 y Encinas (MEXU).

Q. sapotiifolia Liebm. Arriaga C. y Lopez 229 (MEXU); Garcia 338 (MEXU); Arriaga 205
(MEXU).

Q. seemanni Liebm. Aguilar 94 (CR).

Q. viminea Trel. Schubert y Sousa S. 2044 (MEXU).
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REsumen.  Se deseribe ¢ ilustra Quercus nixoni-
ana, una especte nueva de los estados de Jalisco,
Cuerreroy Oaxaca. en la Sterra Madee del Sur. Fsta
expecie seomelove en Lo seeewin Lobatae 1ondon
(cncinos rojos) por presentar el dpice de la ldmina
(ll: I” 'I()j'\l ;”-i.\'[il(h). ('“"(H:'\“"H) lomentoso v ““l'l'.\
pistifadas con pertanta libre formanda un eehordee.
Sediscute su parecido marloldgico con O, salici-
Jolia Née y Q. erispifolia Trelease, con las que com-
parte la forma lanceolada de la hoju, el indumiento
en la nsiay Jos o canescentes, onbhién se

presenta una clawve para separar a los tres taxa,

ABSTRACT. Quercas nivoniana s desertbed as w
new species from the states of Jalisco. Guerrero,
and Qazoca al Sicrra Madree del Sue Mexteo, s
included in Quercus seet. Lobaiee VLoudon (ved
vaks) because of the leaves with a terminal scla.
the tomentose endocarp, and the base of the pistil-
It ove-

fate: perianth Treed forming o sk or lan

sembles O, salieifolin Née and O, erispifolio Tre-

lease i the Linceolate blade, indument,  amd
caneseent acords. A key Tor distngnishing the theee
tava s included.

Revacords:  Fagaceac, Querens, section Lobatae,

Mexico. Sierra Madee del Sar.

La revision detallicda de un crnpo de especies
det género Quercns 1o de L scecidn Lobatae Vou-
don (encinos rojos) en México, penmitia el haliuzgo
de unma especie no deserita en L literatura y cuya
distribucion e restringe a la Sierra Madre del Sur,
particularmente en los estados de Jalisco. Guerrero
v Quxaca. Los cjemplares de esta expecie colectu-
dos cen el estado de Guerrero junto con olros. per-
tenecientes a Quercus cresprfolia Trelease, Tueien
incluidos originalmente en (. salicifuiic Née (Va-
lencia, 1995) por presentine hojas lanceoladas, fru-
1os de maduracion inual y distribucion en Lo misma

region hstogifica: sin cmbargo, eolectas poster-

tores permiticron diferenciar al laxon aqui deserito
porque tiene hojas totalmente glabras y amentos
pistilados de 8.0-35.0 mm de largo con 2 a5 (o

extremo distal del pedhin-

hasta 9) lHores hacia e
(flll(l. I)()I' I“ l:ll;ll Nt I)I'Ul)l)lll'. cono tang ('..\,H'(:ilf nie-

AU

Quercus nixoniana Valene & Lozda, sp. oy,
TIPO: México. Guerrero: Mun. Aloyae de Al-
varez, aprox. 05 kmoal Wode EL Molote,
17925°28.2"N. 100°10°21"W. hosque mesahlo
de montaia, L0675 m, 24 abr. 1998, R. de San-
tago 747 (holdtipo, FCMIL isalipes, Bl
IBUG. MEXU. MO, XAL). Iigura 1.

Arbores ad 25 maltae, Ramuoli 1.0-1.8 i erassi, gla-
bi vel cum tnchomatibus stellats et vis puberalis, Lam-
ina eoriaceo-papiracen, wguste eliptcan vel anguste Tan-
ceolati, 7.0-16 em longa, T1=2.1(=2.8) v Latas 5 ad 8plo
longios quam lata: apex acntus: nervius seeondarins 15
subtus glabra, vix papilosay hisis

ad 220 margo mleger;
vcuneata, Amenta pishillatin anillaras 8.0=35.0 mm longza,
2 ad Had 9) Horibus il eatremam peduncuolis Frucetns an-
nuus, binis vl Teris agggregatist copila ovoidea, canes-
cens, 2.0=17.0 mm longa, 8.2= 110 nun lat.

Hae
pertinentes al (0 salietfoliam et (. crispifolivm maxine
aceedit, sed ab s T fobar angustiore abaxialiter

speeies inter congeneros ad seetionem: Lobatas

ommino ghabra atqoe flovibas focarineis i iolloveseentias

multiflorax dispositiz distingaitar,

Arboles de 20.0-25.0 m de alto y fuste de 400
cem de diimeteo. Ramillas de 1LO=18 v de did-
metro, swrcadas, lenticelus ineonspicuas: pubes-
centes, glabras o conservando algunos diminutos
pelos estrellados y Tevemente pubcrulentas, Yemas
ovoides a conteas. de 2.6-3.8 X 1.2-1.7 mm. es-
camas color ambar, anchamente ovoides. glabras,
cou margen cortamente fimbriado. Estipulas susen-
tos cuanda lus hojas estin complelamente maduras,
Hojas con peciolos de (3.7-)4.2-7.0 X 0.9-1.2

ais, estrechamente

e Liminas cortdeeo-papide

elipticas o lanceoladis, de 7.0-16.0 X 1.1-2.1
Novon 13: 201-264. 2003.
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Cuercus mixomana de Mexico
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Quercus pinnativenulosa (Fagaceae), un encino poco conocido
de la Sierra Madre Oriental

N Introduccion

Ln 1936 Muller publicé un estudio sobre varias colectas de encinos realizadas
entre 1934y 1935 en la Sierra Madre Oriental, al sur de Monterrey, Nuevo Leén,
incluyendo tanto las descripciones de especies conocidas como las consideradas
nuevas para la ciencia; entre estas Gltimas se encuentra Q. pinnativenulosa, que el
mismo Muller menciona que tiene afinidad con Q. eugeniifolia Liebmann. La
descripcion de esta especie se basa solamente en la colecta 1342 de Muller, realizada
en el Candn Guajuco arriba de Villa Santiago, (municipio Villa Santiago, Nueveo
Leon) a 1400 msnm. La poca representauvidad de Q. pinnaltvenulosa repercute en
una descripcion original deficiente y en el conocimiento limitado de los caracteres
de la misma, por lo que las colectas posteriores correspondientes a este taxon
fueron mal determinadas, asignidndoles los nombres de (. salicifolia Née, Q.
eugeniifolio Liebmann y Q. perseifolia Liebmann.

Revisiones recientes de un grupo de encinos de la seccién Lobatae (encinos
rojos) en México, pusieron de maniliesto este hecho y permitieron reconocer
ejemplares de herbario con caracteristicas que los identifican con la descripcién
original de Q. pinnativenulose y con el isotipo depositado en MEXU. Cabe sedialar,
que a excepcién del isotipo, no se encontré ningun otro ejemplar con el nombre
de Quercus pinnativenulosa Muller en los herbarios revisados (MEXU, ENCB, FCME
y XAL).

Ll entendimiento taxondémico del género Quercus (y de cualquier grupo
taxonédmico) se fundamenta en el reconocimiento de los caracteres que distinguen
a sus especies; sin embargo, muchas de ellas no se conocen bien conduciendo a la
multiplicidad de nombres cientificos. Por lo anterior, consideramos conveniente
realizar una redescripcién de Q. pinnativenulosa Muller y resaltar las caracteristicas
que Ja distinguen,

Quercus pinnativenulose tiene una distribucién restringida a la Sierra Madre
Oriental, en los bosques tempiados de Nuevo Ledn, San Luis Potosi, Tamaulipas,
Querétaro y Veracruz. Presenta similitud morfoldgica con . eugentifolia Liebmann,
distribuida desde Costa Rica a Panamd, y de la que se distingue porque ésta presenta
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frutos de maduracién anual. También tiene similitud con Q. perseifolia (de la que se
revisé el lectotipo Liebmann 99-3476), conocida sélo de Veracruz, que presenia
fructificacién anual, yemas inconspicuas, peciolos mas pequenos, hojas mis anchas
y venas mas convexas que Q. pmmnativenidose. Quercus salicifolia, que se desarrolla en
la vertiente del Pacifico de la Sierra Madre del Sur, se distingue de Q. pinnativenlosa
porque presenta frutos de maduracién anual, sus hojas ticnen coloracién glauca y
retiene algunos pelos [asciculados estipitados en el envés de las hojas en las axilas
de las venas secundarias (Cuadro 1). Al respecto, es necesario enfatizar la utilidad
de los tricomas en el reconocimicnto de especies del género Quercus. En parte, a
éstos puede deberse el problema para detcrminar los ejemplares de Q.
pinmt\ivmulom, que en estado maduro carcce de tricomas.

Redescripcion

Quercus pinnativentdvsa Muller J. Arn. Arb. 17:171. 1936. Tipo: Nuevo Ledn: Mun.
De Villa Santiage, Candn Guajuco above Villa Santiago, Mutler 1342 (holotipo
/€N A, isotipo en MEXUI).

Arboles de 12 a 20 m de alto y 0.5 m de didmewo. Ramillas 1.4 -2 (3) mm de
didmetro, glabras, grisdceas, sericeas, ligeramente surcadas, lenticelas inconspicuas
ligeramente amarillentas. Yemas de forma cénica tetrahédrica a ovoide, de 1- 2.3
mm de grueso y 3~ 4.5 mm de largo, escamas grisaceas, glabras con borde rojizo
ampliamente ovada o muy ampliamente ovada con el dpice redondeado, margen
ciliado. Estipulas ausentes cuando Jas hojas estin completamente maduras. Hojas
maduras con peciolos de (5) 8 —17 mm de largo y | =1.5 mm de ancho, base
cuneada, rara vez redondeada y ocastonalmente conservando algunos pelos
estrellados, ldminas de consistencia coridcea - papirdcea, forma cliptica, oblonga a
oblanceolada de (5.2-) 7.5 - 13.5 cm de largo por 1.8 = 3.5 cim de ancho, 3.2 - 4.4
veces mas larga que ancha; dpice agudo en ocasiones estrecho, margen entero o
rara vez con 1- 2 dientes cortos aristados hacia el dpice, ligeramente crispado v en
ocasiones revoluto en las hojas mas viejas, ocasionalmente conservando algunos
pelos estrellados; venas secundarias en niimero de (8-) 13 -18 a cada lado de la
vena media, en dngulo mayor a 45 ® respecto a la vena media, rectas o ligeramente
curveadas, ramificindose antes de llegar al margen; haz lustroso, glabro, venas
secundarias y venillas lisas y poco notorias; envés glabro, con ta epidermis
ligeramente papilosa, venas secundarias y venillas convexas. Amentos estaminados
de 60 - 90 mm de largo, raquis de 50 — 83 mm de largo y 0.4 - 0.3 mm de grueso,
{lores masculinas regular y laxamente distribuidas aJo largo del raquis que conscrva
algunos pelos unicelulares simples, perianw crateriforme a semigloboso de 1.2 -
1.8 mm de alto y 1.8 de didmetro, con 6 ldbulos obtusos fimbriados que se
encuentran libres ¥ de la longitd total del pertanto, estambres de 5 - 6 por llor
de 2.8 - 3.6 mm de largo, anteras de ca. 1.9 mm de largo. Amcntos femeninos
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Cuadro 1. Caraclerisucas disuntivas de Quarcus pinnativenulosa respecto a Q. salicifolia,
Q. eugeniifolie v Q. pevseifolia

Curacieristicas

Q. prmanivenulosa

Q. solicifoliu

Q. eugenitfolia

Q. persetfoliu

“Lenticcius en Poco notorias Nolorius No son notorias Poco notorias
rumgllas

Tono glauco en Ausenw Prescnte Ausente Ausente

hojus

Forma de las hojas  Eliptica 3.2 -4 4 Lanccolada 3,6 - Eliptica 5 - 6 veces  Oblanceoladu 2.5 -

veces mis larga 4.5 veces mis larga s larga que 3 veces miés lurga
quc ancha que ancha uncha que ancha

Venas en el huz de Lisas Clevadas Lisay Ligeramente

las hojas clevadag

Tamanc de (5817 mm 34 -4 mm 2-5(7) mm 2-4 mm
peciolos

Angulo de Mayor de 45 ° Cusi45° De 70 - 80° Mayor dc 45
divergencia de

Venas 2as en hojas

_‘Pclos fasciculados  Auscnles Presenies Auscnles Auscnles
“en hojas muduras

Tiempo de Bianual Anual Anual Anual

maduracidn del

[ruio

Distribucin Sierra Madre Sierra Madre del Centroamérica Verderuz, México

Cricnial. México Sur, México

axilares de 5 - 8 mum de largo, glabros o puberulentos con dos flores y
ocasionalmente una tercera atrofiada, estigmas lineares con el dpice ligeramente
ensanchado. I'rutos de maduracion bianual, solitarios o mas frecuentemente dos
sobre un pechinculo de 5.7 - 8 mm de largo y de 2.1 - 3 mm de grueso, copas con
{orma infundibuliforme, margen erecto, de 7.6-10 mm de ancho, de 3 - 6.7 mm
de profundidad y de 6.3 - 9.6 mm de alto, escamas triangulares, lisas con pelos
cortos adpresos y canos; bellota de forma ovada, de 14 =19 mm de largoy 8.6 - 9.6
mm de grueso, incluidal/3 de su longitud total en la copa (Fig. 1).

Hadbuat. Los individuos de esta especie se localizan en ¢l bosque de pino-encino,
bosque de encino y bosque mesdiilo de montana, asociados a Liquidambar, Quercus
affinis, Q. polymorpha, Ostrya virginiana, Cornus excelsa, Eugenia xalapensis y Carpinus.

Distribucidn. Se conoce de México, se desarrolla en la Sierra Madre Oriental en
altitudes de 800 a 1600 m snm, en los estados de Nuevo Ledn, San Luis Potosi,
Tamaulipas, Querétaro y Veracruz (Fig. 2).
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Fig. V. Queveus prmatwerndosa Muller. A, ramilla con hagas. Jlores femienmas y linaos inmaduros
(S Cartujann £ 687); B, yema (8. Cartrgana P 687). C. Copay bellota (L. Wilens, L. Lenzo y
M. Miniz son); D, ores mascudinas (M Nee &K Tavlor 26233): E, Hores lemeninas (M. Nee
& K. laylor 26233).
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Fig. 2. Distribucion de Quercus pinnativenudosa Muller.
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Datos fenoligicos. Florece en abril y fructifica durante octubre. En algunas colectas
es posible observar la presencia de hojas de dos anos, lo cual se hace evidente
debido a que éstas se localizan sobre las ramillas que fueron producidas en la
peniltima temporada de crecimiento.

Maleral examinado. MEXICO. HIDALGO. Mpio. Chapulhuacin: | mi NE of Puerto del Zopilote,
3 % mi SW of Chapulhuacan, A. May Nah 551 (MEXU); Puerto Oscuro, L. Gonzdlez Q. 1651
(ENCB). NUEVO LEON: Mpio. De Villa Santiago: Cafion Guajuco above Villa Santiago, Muller
1342 (isotipo: MEXU). QUERETARO. Mpio: Landa de Matamoros: El Pemoche, S. Cartujano P
501 (FCME); La Yesca, 3 km al S de Rio Verdito, S. Cartyjano P 679, 683, 684 3 687 (FCME).
. SAN LUIS POTOS{. Mpio. Xilitla: 3 km al N de Xilitla, Rzedowski 7248 (MEXU); 5 km al N de
Soledad de Zaragoza, Rzedowski 7187 (ENCB); 5 km al NW de "I'lamaya, Rzedowshi 7250
(MEXU). Mpio. Tamazunchale: entre laman y San Francisco, Rzedowski 11083 (ENCB).
TAMAULIPAS. Mpio. Hidalgo: 5 km al SE de Puerto Purificacién en el camino a Conrado,
Castillo, F Gonzdlez M. 17162 (MEXU). VERACRUZ. Mpio. Jalapa, Jalapa, Charles L. Smith 1783
(MEXU); Mpio. Orizaba. Cerro San Cristébal, £ Miranda 4863 (MEXU); Mpio. Jilotepec:
Esquilén, carr. Jalapa-Naolinco, /. Dorantes, M. Acosta, A. Calles y W Marquez 1761 (MEXU); El
Esquilén, M. G. Zola B. 429, 659, 415 (MEXU); 3 km NE ol Jilotepec on road to Naolinco, M.
Nee & K. Taylor 26233 (XAL); Mpio. Xalapa: Parque Javier Clavijero, L. Villers, L. Lovenzo y M.
Mufiiz s.n. (FCME).
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